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DIAPAUZA JAKO STRATEGIA ADAPTACYJNA. TYPY DIAPAUZY

Zespot proceséw fizjologicznych okresla-
nychjako diapauza, prowadzacych do czasowe-
go przerwania rozwoju, zatrzymania metamor-
fozy oraz rozmnazania sie jest powszechnie sto-
sowanym przez owady sposobem przystosowy-
wania sie do sezonowych zmian $rodowiska. Nie
kazda pora roku zapewnia takg temperature,
wilgotnosé, fotoperiod czy tez ilos¢ pokarmu,
ktora umozliwia przezycie iwydanie nastepnego
pokolenia, stad koniecznos¢ cyklicznosci roz-
Woju i rozmnazania sie. Samajednak sezonowa
cyklicznos¢ tych procesow dla wiekszosci owa-
doéw, a szczegOlnie gatunkow wielopokolenio-
wych, jest niewystarczajaca w celu osiagniecia
sukcesu rozrodczego. Diapauza jest tak istot-
nym zjawiskiem, poniewaz zapewnia synchro-
nizacje rozwoju i rozmnazania z optymalnymi
warunkami srodowiska (Saunders 1992).

W ciggu catego zycia owada przy przecho-
dzeniu zjednego do nastepnego stadium rozwo-
jowego sg podejmowane nieodwracalne decyzje,
ktére determinuja dalszy rozwéj. Z punktu wi-
dzenia cyklu rozwojowego diapauzajestjedng z
opcji, ktéra moze by¢ przez organizm wybrana
lub nie. Wiekszos¢ gatunkéw owadoéw ma zdol-
nos¢ do podjecia decyzji rozwojowej typu wej-
Scia w diapauze, w zaleznosci od warunkéw
Srodowiska. Model ten jest charakterystyczny
dla gatunkéw wielopokoleniowych, u ktérych
indukcja diapauzy nie jest procesem dotycza-
cym wszystkich generacji i nastepuje wylacznie
w rozwoju pokolenia stykajacego sie bezposred-
nio z niekorzystnymi warunkami. Zjawisko to
okresla sigejako diapauze fakultatywna. Istniejg
tez gatunki owadéw dajace w ciggu roku tylko
jedno pokolenie, u ktérych diapauza wystepuje
regularnie w rozwoju niezaleznie od panujacych
warunkéw srodowiska. Ten typ diapauzy okre-
Sla sie jako obligatoryjny (Cymborowski 1984).

Diapauza moze sie pojawia¢ na etapie kaz-
dego stadium rozwojowego, stad wyrézniamy
diapauze: embrionalng, larwalng, poczwarko-
wag oraz imaginalna. W ramach tych czterech
podstawowych kategorii istnieje ogromna réz-
norodnos¢ pod wzgledem tego, wjakiej konkret-
nie fazie danego stadium rozwojowego odbywa
sie wchodzenie w diapauze. | tak na przykiad
jaja moga diapauzowaé¢ poczawszy od etapu
wczesnej blastocysty, ale sg gatunki, u ktérych
indukcja diapauzy zachodzi dopiero w fazie pra-
wie juz zakonczonego rozwoju embrionalnego.
Reguta jest, ze u danego gatunku diapauza ma
zawsze miejsce na etapie jednego, konkretnego
stadium rozwojowego, a wrecz dotyczy okres$lo-
nej fazy tego stadium. Znane sgjednak gatunki,
ktore moga przechodzi¢ diapauze w réznych
momentach swego cyklu zyciowego. Nie mozna
doszukac¢ sie zadnych zaleznosci pomiedzy ty-
pem diapauzy a pozycja systematyczng gatun-
ku. Owady blisko ze sobg spokrewnione prze-
chodza diapauze w innych fazach swego cyklu
zyciowego. Fakt ten pozwala przypuszczaé, ze
diapauza jako strategia adaptacyjna mogta po-
jawi¢ sie w czasie ewolucji kilkakronie i nieza-
leznie od siebie, a zatem jej rozprzestrzenienie
wsérod owadow ma charakter konwergencji. Po-
twierdza to brak jednolitych mechanizmow ste-
rujacych procesami wchodzenia, podtrzymywa-
nia i wychodzenia z diapauzy (Denlinger 1985).

Czasowe zatrzymanie rozwoju, ktére naste-
puje w wyniku wejScia w diapauze jest wyni-
kiem catego zespotu zmian fizjologicznych i bio-
chemicznych. Owady diapauzujace charakte-
ryzuje niski poziom metabolizmu, nagromadze-
nie rezerw lipidéw, biatek, weglowodanéw. Spo-
wolnienie metabolizmu jest zwigzane ze spad-
kiem aktywnosci wiekszosci enzymow, w tym
enzymoéw tancucha oddechowego. U wielu ga-
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tunkéw owadow rozpoczeciu diapauzy towarzy-
szy obnizenie poziomu syntezy bialek. W czasie
diapauzy moze tez nastepowac synteza specyfi-
cznych biatek przez ciato ttuszczowe i mozg
(Chippendale 1988, Joplin i wspdtaut. 1990).
Czesto sg spotykane réznego typu zabezpiecze-
nia mechaniczne, na przyktad gruba warstwa
kutykuli pokrywajgca poczwarki, czy tez chro-
nigce przed dziataniem niskiej temperatury
ostonyjaj, bedace produktem gruczotéw dodat-
kowych samicy. Osobniki diapauzujgce moga
rowniez dopasowywac sie koloiystycznie do oto-
czenia, w ktérym zimuja. W czasie jesiennych i
zimowych miesiecy owady korzystajg z mecha-
nizmow zapewniajgcych odpornos¢ na dziala-

CZYNNIKI SRODOWISKOWE

Istnieje ogromna réznorodnos$¢ zaréwno
biochemicznych, fizjologicznych, jak i behawio-
ralnych zmian adaptacyjnych, towarzyszacych
diapauzie, niektore z nich maja charakter uni-
wersalny, inne sg wiasciwe dla niewielkiej gru-
py owadow, wszystkie one jednak maja na celu
umozliwienie bezpiecznego przeczekania nie-
sprzyjajacych warunkéw srodowiska. Niekorzy-
stne dla owada zmiany otoczenia obejmujg wie-
le réznorodnych czynnikéw. Nie wszystkie z
nich charakteryzuje jednak sezonowa cyklicz-
nos$¢ i powtarzalnos¢ zmian, a tylko takie moga
petni¢ role wskaznikdéw pozwalajacych na
wchodzenie w diapauze w odpowiedniej porze
roku. Czynnikiem spetniajagcym Kkryteria indu-
ktora diapauzy jest fotoperiod, czyli liczba go-
dzin Swiatta przypadajgca na dobe. Fotoperiod
jest parametrem precyzyjnie zmieniajgcym sie
w ciggu roku, jego okreslona dtugosé w warun-
kach naturalnych oznacza dla owadéw zbliza-
nie sie niekorzystnych zmian, a tym samym
moze stanowié¢ sygnat wyzwalajacy wiasciwe
mechanizmy adaptacyjne. Indukcja diapauzy
moze wystgpi¢ zaréwno po skroceniu, jak i
wydtuzeniu dtugosci dnia. Dla kazdego gatun-
ku istnieje pewna krytyczna dtugos¢ fotoperio-
du, awejscie w stan diapauzy nastepuje ponizej
(gatunki dnia dtugiego) lub powyzej (gatunki
dnia krétkiego) tej wartosci. Wyniki badan po-
zwalajg przypuszczaé, ze wrazliwos¢ na dtugosé
dnia i nocy nie wystepuje przez caly okres roz-
woju, podatne na to dziatanie sg tylko pewne
stadia (rye. 1.). Jesli na przykiad na fotoperiod
wrazliwe sg larwy, to moze to obejmowac okres
trwania jednego stadium rozwojowego. Zdarza
sie tez, takjak w przypadku Pieris brassicae, ze
dtugosé dnia oddziatywuje praktycznie na osob-
niki wszystkich stadidow larwalnych, ale maksy-
malna wrazliwo$¢ przypada na ostatnie sta-
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nie niskiej temperatury, polegajacych na aku-
mulacji alkoholi wielowodorotlenowych (glice-
rol, sorbitol) i/lub weglowodanéw (trehaloza,
glukoza). Magazynowanie tych zwigzkéw po-
zwala na obnizenie temperatury zamarzania
hemolimfy oraz krioprotekcje struktur komor-
kowych (Kimura i wspétaut. 1992, Rojas |
wspétaut. 1994). U niektérych gatunkéw me-
chanizmy zapewniajace odpornos¢ na niska
temperature sg czescig programu zwigzanego z
indukcja diapauzy, natomiast u innych gatun-
kéw akumulacja alkoholi wielowodorotleno-
wych jest odpowiedzig na niskg temperature,
niezalezng od indukcji diapauzy (Denlinger
1985, Lee iwspotaut. 1988, Pullin iBale 1989).

INDUKUJACE DIAPAUZE

dium (spieth 1995). Informacja fotoperiodycz-
najest zazwyczaj odbierana przez stadium roz-
wojowe, ktore wyprzedza to, ktore zapada w
diapauze, na przykiad u Sarcophaga crassipal-
pis i Manduca sexta dtugos$¢ dnia jest rejestro-
wana juz w czasie rozwoju embrionalnego, na-
stepnie przez larwy, natomiast poczwarka jest
diapauzujagcym stadium (Denlinger 1985).

Nie zostat jeszcze w peini poznany mecha-
nizm fotoperiodycznej regulacji diapauzy, nie
wykluczone, ze istnieje nie tylko jeden, uniwer-
salny model. Wiadomojednak, ze aby méc stwo-
rzy¢ model jakiegokolwiek systemu sterujgcego
fotoperiodyczng indukcja diapauzy sg potrzeb-
ne co najmniej cztery elementy: fotoreceptor,
zegar-licznik mierzacy dtugosc¢ fotoperiodu i li-
czbe cykli, system zbierania i magazynowania
informacji oraz odpowiednie endokiynalne efe-
ktoiy regulujace procesy wchodzenia w diapau-
ze a potem jej utrzymywanie i zakonczenie (Sa-
unders 1992).

Jakkolwiek fotoperiodjest tym wskaznikiem
sezonowych zmian Srodowiska, ktory w przy-
padku wiekszosci owadow pozwala na wiasciwe
planowanie rozwoju i rozmnazania sie, a przy
wchodzeniu w diapauze odgrywa nadrzedng ro-
le, nie moznajednak poming¢ znaczenia dwoéch
innych czynnikéw — temperatuiy i dostepnosci
pokarmu. Oba te parametry charakteryzujg sie
zmianami sezonowymi, przy czym zmiany te nie
sg tak precyzyjne i przewidywalne jak w przy-
padku fotoperiodu. Ich rola polega na modyfi-
kowaniu krzywej odpowiedzi fotoperiodycznej.
W cyklu zyciowym Chaoborus americanus do-
stepnos¢ pokarmu jest czynnikiem, ktéry
wspotdziata z krétkim fotoperiodem w indukcji
diapauzy larwalnej, a z dtugim w reaktywacji
rozwoju (Bradshaw 1970). U tego gatunku prze-
rwanie diapauzy wymaga warunkéow dtugiego
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dnia, co w $rodowisku naturalnym jest jedno-
znaczne z pojawieniem sie pokarmu w postaci
larw komaréw. Kiedy w laboratorium dostar-
czono diapauzujacym larwom Chaoborus ame-
ricarms duzo pokarmu, to pomimo warunkow
krotkiego fotoperiodu zaobserwowano przerwa-
nie diapauzy przez okoto 50% larw, podobny
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Ryc. 1. Zalezno$¢ pomiedzy
okresem wrazliwos$ci nawa-
runki swietlne a momentem
indukcji diapauzy u réz-
nych gatunkéw owadodw.

wynik dato zastosowanie diugiego fotoperiodu i
gtodzenia (ryc. 2.). Temperatura i dtugos¢ dnia
wspotdziatajg ze sobag w inicjowaniu diapauzy
(Eizaguirre | WspOtaut. 1994), a modyfikujace
dziatanie temperatury moze sie przejawia¢ na
trzy sposoby. U mszyc z gatunku Megoura viciae
temperatura zmienia krytyczng dtugosc¢ fotope-

Ryc. 2. Zaleznos$¢ reakcji foto-
periodycznej od dostepnosci po-
karmu w indukcji i zakonczeniu
diapauzy u Chaoborus america-
nus.

Opis w tek$cie (Bradshaw 1970, sche-
mat doswiadczenia)
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riodu indukujacego diapauze, przy wzroscie
temperatury o kazde 5°C krytyczna dtugosc
fotoperiodu ulega skréceniu o okoto 15 minut
(Cymborowski 1984). Jesli jednak temperatura
wzrosnie powyzej 23°C owady przestaja reago-
wac na warunki krotkiego dnia. Temperatura
moze zatem catkowicie znosi¢ dziatanie fotope-
riodu. Taki sam efekt obserwowano u Sarco-
phaga argyrostoma Warunkami indukujgcymi
diapauze u tego gatunku jest 10 godzin Swiatta
i 14 godzin ciemnosci na dobe, przy zastosowa-

NEUROHORMONALNA

Diapauza, bedac ztozonym zespotem proce-
séw fizjologicznych i biochemicznych, wymaga
kontroli neurohormonalnej. Bez wzgledu na to
jaki czynnik bezposrednio decyduje o indukcji
diapauzy, informacja na drodze nerwowej musi
dotrze¢ do mézgu, stanowiac sygnat do rozpo-
czecia zmian hormonalnych. Elementami ukia-
du neuroendokrynalnego zaangazowanymi w te
procesy sa moézg, zwoéj podprzetykowy, corpora
allata (CA) oraz gruczoty protorakalne (PG).

Pierwsze prace i hipotezy dotyczace diapau-
zy postulowaty istnienie tak zwanego hormonu
diapauzy (DH), substancji hamujacej procesy
rozwojowe i stopniowo degradujacej w czasie
reaktywacji rozwoju. Koncepcja ta sprawdzita
sie tylko w niewielu przypadkach miedzy inny-
mi substacje tego typu wykryto u Bombyx mori
oraz u Orygia antigua. Oba te przypadki dotyczg
diapauzy embrionalnej. Indukujgce diapauze
dziatanie dtugiego fotoperiodu prowadzi do wy-
dzielenia przez zwoj podprzetykowy samic Bom-
byx mori hormonu diapauzy, ktéry hamuje roz-
woj embrionalny sktadanych jaj. Na krytyczng
dtugos¢ fotoperiodu sg wrazliwe larwy, a wy-
dzielanie DH przez zwoj podprzetykowy samic
jest kontrolowane przez mdézg na drodze nerwo-
wej (Yamashita i Hasegawa 1985). Hormon dia-
pauzyjestjednym z najlepiej scharakteryzowa-
nych neuropeptydéw owadzich. DH jest pepty-
dem skiadajgcym sie z 24 reszt aminokwaso-
wych: Thr -Asp -Met -Lys -Asp -Glu -Ser -Asp
-Arg -Gly -Ala -His -Ser -Glu -Arg -Gly -Ala -Leu
-(Cys) -Phe -Gly -Pro -Arg -Leu. Wiadomo tez, ze
DH oraz 4 inne neuropeptydy powstajg ze
wspoélnego prekursora biatkowego, ktory jest
kodowany przez pojedyncze mRNA. (Imai i
wspétaut. 1991, sato i wspdtaut. 1994, xu i
wspoétaut. 1995).

Diapauza zawsze wystepuje jako naste-
pstwo programowych zmian ukiadu neuro-
endokrynalnego, ale w zaleznosci od typu dia-
pauzy, a nawet gatunku owada procesy wcho-
dzenia, podtrzymywania i wychodzenia z dia-
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niu takiego fotoperiodu i temperatury 15-18°C
poczwarki diapauzujg w 100%, jesli jednak za-
stosuje sie tg samg dtugos¢ dnia przy tempera-
turze 20-25°C diapauza praktycznie nie wystg-
pi (Cymborowski 1984). Znane sg tez gatunki,
dla ktérych ze wzgledu na specyfike Srodowiska
zycia temperatura, a nie fotoperiod, stanowi
bodziec indukujacy diapauze. Do tej grupy moz-
na zaliczy¢ owady bytujgce w statej ciemnosci,
na przykitad w drewnie, pod ziemig oraz gatunki
tropikalne (Denlinger 1985).

REGULACJA DIAPAUZY

pauzy moga mie¢ odmienne podtoze hormonal-
ne. Nie istnieje uniwersalna substancja steru-
jaca procesami diapauzy, a obecne badania
koncentrujg sie przede wszystkim na mechani-
zmach zwigzanych z czasowym brakiem, zbyt
niskim lub zbyt wysokim poziomem podstawo-
wych hormonéw. Diapauzajest zjawiskiem roz-
wojowym i rzeczywiscie jest tez sterowana przez
te same hormony, ktore sg zaangazowane w
procesy rozwoju i rozmnazania owadéw. Wyniki
doswiadczen wykazuja, ze w kontroli diapauzy
biorg udziat peptydy mdzgowe, ekdysteroidy
wytwarzane przez gruczoty protorakalne oraz
hormony juwenilne produkowane przez corpo-
ra allata.

Diapauza imaginalna wystepuje jako naste-
pstwo obnizenia syntezy JH Il (forma hormonu
juwenilnego — JH o funkcji gonadotropowej)
przez corpora allata, cojest wynikiem zmian w
regulacji czynnosci wydzielniczych CA przez ze-
gar fotoperiodyczny zlokalizowany w mozgu.
Inaczej méwigc, zmiany diugosci dnia lub tez
zmiany temperatury odgrywajace role indukto-
ra diapauzy, powodujg hamowanie aktywnosci
allatotropowej mozgu, ktérej skutkiemjest spa-
dek poziomu JH w hemolimfie dorostych osob-
nikdw (Saunders 1992). Nastepstwem tych
zmian jest uposledzenie proceséw zwigzanych
z rozmnazaniem u jednej z pici lub u obu réw-
noczesnie. U samic wystgpienie diapauzy prze-
jawia sie zatrzymaniem procesu oogenezy na
etapie prewitellogenezy. Te same mechanizmy
endokrynalne powodujgce u samic zablokowa-
nie oogenezy wywotujg u samcow réznego typu
zaburzenia procesu spermatogenezy i funkcji
gruczotéw dodatkowych, co zaburza formowa-
nie spermatoforéw oraz indukujg zmiany beha-
wioru seksualnego (Pener 1992).

Diapauza poczwarkowa jest indukowana
na skutek zaburzenia funkcji mézgu, gruczotow
protorakalnych i corpora allata. Przerwanie
procesow zwigzanych z réznicowaniem imagi-
nalnym wystepuje jako nastepstwo braku do-
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statecznie wysokiego poziomu ekdysteroidow w
hemolimfie. Zahamowanie aktywnosci proto-
rakotropowej moézgu diapauzujacych poczwa-
rek, czyli brak stymulacji gruczotéw protorakal-
nych przez mézgowe PTTH (hormon protorako-
tropowy), powoduje zatrzymanie uwalniania
ekdyzonu. Doswiadczenia in vitro sugerujajed-
nak, ze mechanizm regulacji diapauzy poczwar-
kowej ma dwojakie podioze. W badaniach nad
Sarcophaga argyrostoma wykazano, ze zjednej
strony mézg zawiera hormon protorakotropo-
wy, ale nie uwalnia go, z drugiej zas strony
okazato sie, ze gruczoly protorakalne nie sg
wrazliwe na dziatanie PTTH (Saunders 1992).
Funkcja corpora allata i JH nie zostaly jak
dotad jednoznacznie okreslone. Sg gatunki, u
ktorych w ciggu trwania diapauzy corpora alla-
ta nie sg aktywne, znane sg tez przypadki wy-
stepowania specyficznych zmian poziomu JH w
hemolimfie diapauzujacych poczwarek (Denlin-
ger 1985). Niewykluczone, ze hormon ten jest
w czasie diapauzy odpowiedzialny za hamowa-
nie wydzielania PTTH oraz spadek wrazliwosci
na nie gruczotéw protorakalnych (watson iBol-
LENBACHER 1988).

Diapauza larwalna moze mie¢ rézne podioze
hormonalne. U Chilo suppressalis i Diatraea
grandiosella diapauzie larwalnej towarzyszy
wysoki poziom JH w hemolimfie (Denlinger
1985). Wykazano, ze mdzg na drodze nerwowej
utrzymuje aktywnos¢ corpora allata, a produ-
kowane przez nie JH jest odpowiedzialne zaréw-
no za indukcje, jak i utrzymywanie diapauzy
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larwalnej. Natomiast u Ostrinia nubiialis i Gal-
leria mellonella bezpos$rednig przyczynag dia-
pauzy jest zatrzymanie syntezy ekdyzonu (Gel-
man i wspotaut. 1992, Cassier i Cymborowski
1993). Zahamowanie aktywnosci PG a tym sa-
mym powstrzymanie dalszego rozwoju przez
brak ekdyzonu zachodzi na skutek braku sty-
mulacji gruczotéw przez mézgowe PTTH, ktére-
go uwalnianie jest zatrzymane. Nie wiadomo na
czym polega rola JH w indukcji diapauzy u O.
nubiialis. Zaobserwowano jednak, ze w ostat-
nim stadium larwalnym te osobniki, ktére po-
tem beda wchodzi¢ w diapauze charakteryzuje
wyzszy poziom tego hormonu w hemolimfie.
Analiza ultrastruktury PG u G. mellonella wy-
kazata, ze brakowi aktywnosci syntetycznej to-
warzyszy redukcja szorstkiego endoplazmaty-
cznego retikulum oraz systemu mitochondrial-
Nnego (Cassier i Cymborowski 1993). Gtdwnym
czynnikiem odpowiedzialnym za ten stan jest
hamowanie aktywnosci gruczotdw na drodze
nerwowej, przeciecie nervus cervicalis u larw
diapauzujacych powoduje wzrost zawartosci
ekdysteroidéw w hemolimfie i przerwanie dia-
pauzy. Roéwnoczesnie brak tez jest stymulacji
gruczotéw protorakalnych przez médzgowe
PTTH. Hormon protorakotropowy jest wpraw-
dzie syntetyzowany, ale jego uwalnianie jest
blokowane w temperaturze 18°C (Cassier i Cym-
borowski 1993). Diapazujace larwy maja pod-
wyzszony poziom hormonu juwenilnego, ktoéiy
prawdopodobnie powoduje obnizenie wrazliwo-
Sci gruczotéw protorakalnych na PTTH (ryc. 3).

Ryc. 3. Model neurohormonalnej regu-
lacji diapauzy larwalnej u G. mellonel-
la.

Informacja o temperaturze otoczenia docie-
ra z obwodowych termoreceptoréw do moéz-
gu. W niskiej temperaturze mézg na drodze
nerwowej hamuje (-) gruczoty protorakalne
poprzez zwdj podprzetykowy i parzysty ner-
vus cervicalis (N.CC.). Réwnoczes$nie wysoki
poziom hormonu juwenilnego (JH) hamuje
uwalnianie PTTH z moézgu do hemolimfy
oraz wywotuje obnizenie wrazliwosci gru-
czotéw protorakalnych na PTTH. Wysoki po-
ziom JH utrzymuje sie mimo braku (?)
aktywnosci syntetycznej CA (wg Muszyn-
skiej-Pytel i wspotaut. 1993, zmodyf.)
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Wysoki poziom JH jest utrzymywany pomimo
braku aktywnosci syntetycznej corpora allata i
jest zapewne rezultatem nastepujgcego w tem-

ROLA MOZGU W REGULACJI

Mozg jako odbiorca informacji ze Srodowi-
ska oraz nadrzedny osrodek ukiadu neuro-
endokrynalnego owaddéw, osrodek sterujgcy
funkcja zaréwno gruczotéw protorakalnych, jak
i corpora allata stanowi gtéwne centrum inte-
gracyjne kontrolujgce proces diapauzy. Infor-
macje o zmianach zachodzgcych w Srodowisku
zewnetrznym sg odbierane przez receptory zlo-
kalizowane w réznych czeSciach ciata owada, a
nastepnie przekazywane droga nerwowg do
mozgu. Inaczej moze by¢ w przypadku rejestra-
cji zmian dtugosci dnia. Zasadniczo do odbioru
bodzcéw wzrokowych stuzg owadom oczy ztozo-
ne i przyoczka. Wykazano jednak, ze u duzej
grupy gatunkéw fotoperiod, bedacy gtdwnym
czynnikiem srodowiskowym petniacym funkcje
induktora diapauzy, jest parametrem rejestro-
wanym bezposrednio pzez mézg (ryc. 4.). Wyni-
ki coraz wiekszej liczby doswiadczen wskazuja
na pozawzrokowa droge fotorecepcji oraz na
mozg jako narzad reagujacy bezposrednio na
Swiatto (Williams i Adkisson 1964, Denltinger
1985, Ssaunders 1992). Doroste samice Calli-
phora vicina wystawione na dziatanie krotkiego
dnia sktadajg jaja, z ktorych wykluwajg sie
larwy wchodzace pozniej w diapauze. Usuniecie
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peraturze 18°C hamowania systemu odpwie-
dzialnego zajego degradacje w hemolimfie (Mu
szyhnska-Pytel iWSpél'aUt. 1993)

DIAPAUZY

im ptatow wzrokowych oraz zniszczenie przy-
oczek nie pozbawia ich zdolnosci do odbierania
bodzcéw fotoperiodycznych. Samice, ktére
przeszly takag operacje wystawione na dziatanie
krétkiego dnia nadal skiadaja jaja, z ktérych
rozwing sie p6zniej diapauzujace larwy (Saun-
1996). Przeprowadzone
badania immunohistochemicze u C. vicina z
uzyciem przeciwciat skierowanych przeciwko
arrestynie wykazaty istnienie fotoreceptorow w
réznych czesciach mézgu dorostych osobnikéw
(Cymborowski | Korf 1995). Oprdcz tego ze
moézg petni funkcje fotoreceptora, jest on tez
miejscem lokalizacji systemu zbierania, prze-
twarzania oraz przechowywania informacji
fotoperiodycznej, a tym samym jest miejscem
magazynowania programu diapauzy (Dentin-
ger 1985). Nie wiadomo jednak, ktéry region
mdzgu jest zaangazowany w te procesy.
Elementami mdézgu owaddw zwigzanymi z
jego aktywnoscia neuroendokrynalng sa ko-
morki neurosekrecyjne (NSC). Ich funkcja jest
synteza neurohormonéw, ktére w powigzaniu z
biatkami nosnikowymi tworza granule wypet-
niajgce wnetrze perykarionu. Granule neurose-
krecyjne sa trasportowane wzdtuz aksonodw

ders | Cymborowski

Ryc. 4. Schemat doswiadczenia za-
stosowany w celu wykazania, ze u
owadow mozg jest bezposrednio
zaangazowany w odbior informacji
fotoperiodycznej ze srodowiska.

Badania przeprowadzono na diapauzu-
jacych poczwarkach Antheraea pernyi,
u ktérych do przerwania diapauzy do-
chodzi w odpowiedzi nawarunki dtugie-
go dnia lub statej ciemnosci. Dia-
pauzujace poczwarki umieszczano w
komorach skonstruowanych tak, aby
gtowa i odwiok mogty by¢ réwnoczesnie
eksponowane na dziatanie przeciwnych
fotoperiodéw (dtugiego lub krotkiego
dnia). W drugiej czesci eksperymentu
przeprowadzono manipulacje chirurgi-
czne polegajace na odmézdzaniu po-
czwarek tub transplantacji mézgu z
gtowy do odwioka. Stwierdzono, ze dia-
pauze przerywaja osobniki, ktérych gto-
wy byty eksponowane na dziatanie
dtugiego dnia, o ile nie zostaty pozba-
wione moézgu. Po transplantacji mézgu
z glowy do odwloka diapauze przerywa-
ty osobniki, ktérych odwioki ekspono-
wano na dziatanie diugiego dnia
(Williams i Adkisson 1964).
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NSC do narzadéw neurohemalnych — miejsc
przejsciowego gromadzenia neurohormonéw
przed uwolnieniem do hemolimfy. Podstawowy-
mi narzagdami neurohemalnymi owadow sg cor-
pora allata (CA) i corpora cardiaca (CC). Roz-
mieszczenie i liczba komoérek neurosekrecyj-
nych jest cechg typowa dla danego gatunku. U
wszystkich owaddéw wystepujg jednak cztery
podstawowe grupy tych komdrek: dwie grupy
komodrek medialnych w pars intercerebralis i
dwie grupy komérek lateralnych w pars latera-
lis. Badania histologiczne, na przyktad barwie-
nie fuksyng paraldehydowa, wskazujg na cykli-
czne zmiany w aktywnosci mézgowych komaérek
neurosekrecyjnych u diapazujacych osobnikéw
oraz na réznice w stopniu nagromadzenia ma-
teriatu neurosekrecyjnego pomiedzy osobnika-
mi diapazujacymi i niediapauzujacymi (Dentin-
ger 1985). Najczesciej spotykanym typem cy-
klicznych zmian w obrebie komoérek neurose-
krecyjnychjest akumulacja wybarwiajgcego sie
materialu w czasie diapauzy i znikanie go przy
wychodzeniu z diapauzy. Na poziomie ultra-
struktury przejawia sie to akumulacja roznej
wielkosci granul neurosekrecyjnych, ktére u
osobnikéw niediapauzujacych oraz na poczat-
ku diapauzy wystepuja w matych grupach przy-
padkowo rozmieszczonych na terenie cytopla-
zmy, natomiast w czasie trwania diapauzy zle-
Waja SIQ w duze zespo’ry (Cassier iCymborowski
1993, Hartferder iwspOtaut. 1994). Zmiany te
sg czasami wyjasniane w oparciu o0 mechanizm
neurohormonalnej regulacji diapauzy, zgodnie
z ktérym za zahamowanie rozwoju jest odpowie-
dzialny niski poziom ekdysteroidéww hemolim-
fie, nastepujacy na skutek braku stymulacji
gruczotéw protorakalnych przez mézgowe
PTTH. Wiadomo rowniez, ze w czasie diapauzy
moézg podtrzymuje synteze PTTH, natomiast
jest zablokowane jego uwalnianie do hemolim-
fy, a tym samym mozg nie wywiera efektu tro-
powego na PG. Na tej podstawie procesy zacho-
dzace w obrebie komadrek neurosekrecyjnych sg
interpretowane jako akumulacja PTTH w czasie
trwania diapauzy ijego uwalnianie towarzysza-
ce jej zakoniczeniu. Niestety, zaledwie u Kilku
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Nie sg znane molekularne podstawy diapau-
zy u owaddéw, nalezy jednak przypuszczaé, ze
diapauzie towarzyszy ekspresjajakis specyficz-
nych gendéw. Stad sg prowadzone badania do-
tyczace intensywnosci metabolizmu bialek oraz
prace majace na celu okreslenie, czy w tym
stadium rozwojowym pojawiajg sie typowe dla
niego produkty biatkowe. Diapauze charakte-
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gatunkéw owadow umiemy wskaza¢ komorki
produkujace PTTH, aich liczba ogranicza sie do
zaledwie dwéch lub czterech (agui | wspotaut.
1979, Mizoguchi iwspotaut. 1990). Tymczasem
cykliczne zmiany obserwowane w czasie dia-
pauzy dotycza znacznie wiekszej grupy komoé-
rek i to zaréwno medialnych, jak i lateralnych.
Dlatego nie mozna sugerowaé, ze wszystkie
zmiany w komoérkach neurosekrecyjnych na-
stepujgce w czasie diapauzy, wykrywane meto-
dami histologicznymi, rzeczywiscie sa zwigzane
z syntezg i uwalnianiem PTTH. Obserwacje cy-
klicznej aktywnosci komérek neurosekrecyj-
nych wskazujg na dynamiczng nature diapau-
zy. Ich precyzyjna interpretacja nie jest jednak
mozliwa z powodu nie wyjasnionej roli poszcze-
golnych grup komorek neurosekrecyjnych oraz
ze wzgledu na udziat neurohormonéw w duzej
liczbie réznego typu proceséw metabolicznych i
rozwojowych.

Ustalono, ze w mézgu Manduca sexta
zrodtem PTTH sa dwie komorki lateralne, tak
zwany L-NSC Ill (agui i wspétaut. 1979). Anali-
za L-NSC lll z zastosowaniem mikroskopu ele-
ktronowego wykazata, ze w czasie diapauzy na-
stepuje nie tylko gromadzenie granul neurose-
kretu, ale tez wystepuja zmiany w organizacji
organelli zaangazowanych w synteze peptydow,
ich sortowanie i pakowanie. Przejawia sie to
spadkiem zawartosci komplekséw Golgiego, a
wzrostem szorstkiego endoplazmatycznego re-
tikulum. Analiza ultrastruktury L-NSC Il i to-
warzyszacych im komodrek glejowych tworza-
cych tak zwane trofospongium osobnikoéw dia-
pauzujacych i niediapauzujgcych wskazuje na
udziat komoérek glejowych w uwalnianiu PTTH,
a tym samym ich potencjalne zaangazowanie w
regulacje procesu diapauzy (Hartfelder |
wspotaut. 1994). Komorki glejowe otaczajace
mdzg, tworzace tak zwang neurolemme, stano-
wigcg bariere dyfuzyjng mézgu owaddéw mogag w
czasie diapauzy, jak to byto obserwowane u
Ostrinia nubilalis, na skutek zmian na poziomie
ultrastruktury stanowic bariere sekrecyjng ha-
mujaca uwalnianie PTTH i/lub innych hormo-
néw tropowych (Dentinger 1985).

E Z DIAPAUZA

ryzuje niski poziom syntezy biatek, przy czym u
réznych gatunkéw owadéw spadek intensyw-
nosci biosyntezy moze by¢ rézny. Diapauzujace
osobniki produkujg od 10% do 50% ilosci biatek
syntetyzowanych przez osobniki niediapau-
zujace. Spowolnienie metabolizmu biatek ma
zwigzek ze spadkiem aktywnosci wiekszosci en-
zymow miedzy innymi enzymow tancucha od-
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dechowego, co jest nastepstwem obnizenia
zapotrzebowania energetycznego. Wyjatkowo
wzrasta aktywnos$¢é enzymoéw zaangazowanych
w towarzyszace diapauzie mechanizmy odpor-
nosci na niskg temperature. Przykladem moze
by¢ wystepujaca u larw chrzaszcza Chilo sup-
pressalis podwyzszona aktywno$¢ dehydroge-
nazy glicerolo-3-fosforanowej, odpowiedzialnej
za synteze glicerolu, zabezpieczajgcego tkanki
przed zamarzaniem (Chippendale 1988). Pomi-
mo ze sporo juz wiadomo na temat réznic w
aktywnosci enzymatycznej oraz hormonalnej
pomiedzy osobnikami diapauzujacymi i niedia-
pauzujacymi, to jednak zagadnienie wzaje-
mnych powigzan pomiedzy zmianami bioche-
micznymi i neuroendokrynalnymi zachodzacy-
mi w czasie diapauzy nie zostato wyjasnione.
Indukcja diapauzy u niektérych gatunkéw
owadowjest zwigzana z produkcjg i akumulacjg
biatek, ktore nie sgwcale obecne lub sg syntety-
zowane na bardzo niskim poziomie u osobni-
kéw niediapauzujgcych. Nie wiadomo, czy biat-
ka te pelnig jakas$ role w czasie diapauzy na
przykiad sga odpowiedzialne za utrzymywanie
stanu diapauzy, czy tez sa tylko przechowywa-
ne i zuzywane podczas reaktywacji rozwoju.
Znalezienie biatek specyficznych dla diapauzy
oraz wyjasnienie ich funkcji oznaczatoby mozli-
wos¢ zrozumienia mechanizmow regulacji me-
tabolizmu w czasie diapauzy oraz petniejszego
wyjasnienia proceséw neuroendokrynalnych,
odpowiedzialnych za zatrzymanie rozwoju i me-
tamorfozy. Obecnos$¢ biatek zwigzanych z dia-
pauzag stwierdzono w hemolimfie i ciele thusz-
czowym wielu gatunkéw owadoéw przechodza-
cych diapauze na réoznych stadiach rozwojo-
wych: jaja (Sonobe i Odake 1986), larwy (Dil-
Iwith i wspotaut. 1985), poczwarki (Joplin i
wspotaut. 1990), imago (Ichimori i wspotaut.
1990). Do grupy biatek zwigzanych z diapauzg
zalicza sie zaréwno biatka specyficzne dla dia-
pauzy, jak i te, ktére wystepuja, cho¢ w znacz-
nie mniejszej ilosci, takze podczas normalnego
rozwoju. Jednym z gatunkéw, w hemolimfie
ktérego wykryto tego typu biatko, jest Cydia
pomonella, owad, ktéry przechodzi fakultatyw-
ng diapauze na etapie w petni rozwinietej larwy.
Osobniki tego gatunku trzymane w warunkach
indukujacych diapauze akumulujg pewne biat-
ko stanowigce od 14% do 18% ogotu biatek
hemolimfy. Dla poréwnania u larw hodowanych
w warunkach optymalnych ta sama frakcja
biatkowa stanowi zaledwie 5% wszystkich bia-
tek hemolimfy (Chippendale 1988). Znanych
jest tez kilka gatunkéw owaddéw, u ktérych
stwierdzono pojawianie sie w czasie diapauzy
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biatek, nie wystepujacych u osobnikéw niedia-
pauzujacych. U dorostych osobnikéw Gastro-
physa atrocyanea podczas trwania diapauzy
zaobserwowano w hemolimfie obecnos¢ biatka
0 masie 220 kDa, znikajacego po zakonczeniu
diapauzy (Ichimori i wspétaut. 1990). M6zg sta-
nowi centrum integracyjne kontrolujace proce-
sy odpowiedzialne za zatrzymanie rozwoju i
metamorfozy, stad od strony mechanizméw re-
gulacyjnych potencjalnie najwieksze znaczenie
poznawcze miatoby znalezienie wtasnie w nim
biatek specyficznych dla diapauzy. Przeprowa-
dzone badania poréwnawcze pomiedzy osobni-
kami diapauzujgcymi i niediapauzujgcymi Sar-
cophaga crassipalpis wykazaly, ze diapauzie
poczwarkowej u tego gatunku towarzyszy nie
tylko ogolne obnizenie poziomu syntezy biatek,
ale réwniez zmiany w sktadzie biatek mozgu.
Wykryto, ze istnieje grupa biatek syntetyzowa-
nych przez mézg normalnie rozwijajgcych sie
poczwarek, ktérych synteza jest hamowana w
czasie diapauzy oraz grupa biatek, ktdrych obe-
cnos¢ stwierdzano tylko w mézgu diapauzuja-
cych osobnikéw (Joplin i wspétaut. 1990).
Wskazuje to na istnienie genéw, ktérych eks-
presja zachodzi wytacznie w czasie diapauzy.
Uzyskanie niediapauzujgcego mutanta Bombyx
mori (tzw. mutacja pnd) dato mozliwos¢ zbada-
nia genetycznej kontroli biosyntezy bialek w
diapauzujacych jajach. Wykryto osiem biatek
specyficznych dla diapauzy (nie wystepujacych
w jajach mutanta pnd), siedem z nich jest zwig-
zanych z programem diapauzy, natomiast 6sme
0 masie okoto 20 kDa petni role nadrzedna,
kontrolujgc synteze pozostatych. Z tego wzgle-
du, iz mutacja pnd dotyczy genu kodujacego to
wilasnie biatko, jej wystgpienie pocigga za sobg
brak wszystkich osmiu biatek. Przypuszcza sie,
ze biatko to posredniczy w odbieraniu sygnatu
o koniecznosci wejscia w diapauze, nie wyklu-
czone, ze jest ono receptorem dla hormonu
diapauzy (Sonobe i Odake 1986, Sonobe i
wspétaut. 1986).

Odkrycie, ze jakie$ specyficzne produkty
ekspresji gendw pojawiaja sie podczas trwania
diapuzy stwarza mozliwos¢ analizy tego zjawi-
ska rozwojowego na poziomie badar molekular-
nych. Poznanie funkcji tych biatek, szczegoélnie
zrozumienie powigzania pomiedzy biatkami
regulujacymi metabolizm diapuzujacych osob-
nikéw a uktadem neuroendokrynalnym, moze
pozwoli¢ w przysztosci na wyjasnienie mecha-
nizmu przetwarzania i wykorzystywania przez
owady informacji srodowiskowej w celu dopa-
sowania cyklu zyciowego do zmieniajacych sie
sezonowo warunkéw otoczenia.
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THE ROLE OF ENVIRONMENTAL, NEUROENDOCRINAL AND BIOCHEMICAL FACTORS

REGULATION OF
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IN THE
INSECT DIAPAUSE

Summary

The annual succession of the seasons restricts the
period available for active growth, reproduction or even
survival of insects to only a brief portion of the year.
Diapause is the physiological state characterized by the
arrest of development or reproduction and is one ofthe most
common adaptations used by insects to avoid seasonal
periods of environmental stress. Diapause can occur at
different developmental stages depending on the insect
species. Environmental conditions such as photoperiod,
temperature and the availability of food are the primary
factors to determine diapause. The period of sensitivity to
photoperiodic length is usually restricted to adistinct phase
in a life cycle. Overwintering insects accumulate polyhydric
alcohols and/or low molecular weight sugars to protect
organisms from cold-related injury. Synthesis of cryopro-

tectants may be simply induced by low temperature or
inherent to the diapause program. The insect’s brain is not
only the centre of the neuroendocrine system that coordi-
nates the diapause response but also serves as the photore-
ceptor and the repository of the diapause program. There is
a wide diversity in the regulatory schemes involved in
controlling diapause. However, there are some common
hormonal factors that regulate the initiation of diapause,
such as ecdysone, PTTH and juvenile hormone. The
presence of diapause unique proteins suggests that dia-
pause is a distinct development pathway characterized by
the expression of specific genes and provides the basis for
the understanding of diapause regulation at the molecular
level.
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