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Wstęp

Zarówno rośliny jak i zwierzęta w określony sposób reagują na stresy śro-
dowiska. Zwierzęta albo migrują, niekiedy na znaczne odległości, kryją się,
lub pozostają, lecz w odpowiedni sposób przystosowują się do zmienionych
warunków i w ten sposób ograniczają niekorzystne oddziaływania. Dla
ochrony przed mrozem owady mogą tworzyć kokony, otaczać się warstwą
wosku lub innych produktów, wnikać głęboko w glebę. W tym stanie mogą
przeżywać nawet bardzo niskie temperatury. Liczne zwierzęta zapadają
w stan „uśpienia” i wtedy zmniejszają metabolizm, przez co zachowują ener-
gię i ograniczają potrzeby ze strony środowiska. Okres „uśpienia”, czyli
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odrętwienia może trwać krótko lub nawet bardzo długo. Również stopień
obniżenia metabolizmu może być bardzo różny. Nie można więc oczekiwać,
że po mroźnej zimie liczebność wszystkich organizmów będzie bardzo niska.
Śmiertelność przezimowanych owadów i roztoczy bywa raczej wysoka
wiosną, zwłaszcza jeśli są duże różnice wilgotności i temperatury między
dniem a nocą. Nawet zimą w słoneczne dni obserwujemy wychodzące mrów-
ki, biedronki, które zakończyły już okres diapauzy i oczekują warunków dla
rozwoju i rozmnażania.

Zapadanie w stan uśpienia wiąże się ze zmianami w fizjologii organizmu.
U wielu gatunków uśpienie jest istotną częścią cyklu życiowego i organizm
może przeżywać w tym stanie ogromne zmiany środowiska, niekorzystne wa-
runki.

Rodzaje „uśpienia”

Procesy odrętwienia wywoływać mogą różne czynniki: najczęściej są to
zmiany temperatury, pożywienia, światła i fotoperiodyzmu, zawartości tlenu
lub dwutlenku węgla. Czynniki te mają cykl dzienny lub roczny. Zmiany
dzienne temperatury i światła wywołują rytmiczne zmiany metabolizmu, na-
tomiast cykle roczne wiążą się z dostępem do pożywienia i wody. Inne czyn-
niki jak tlen i dwutlenek węgla nie zmieniają się cyklicznie, lecz są wywoły-
wane przez sam organizm.

Są różne typy „uśpienia”:
– hibernacja  to z reguły sposób przeżywania zimy, zimowanie, gdy nastę-

puje znaczny spadek temperatury. Wtedy spada uwodnienie i temperatura
ciała i w pewnym stopniu również metabolizm. Hibernacja następuje naj-
częściej u małych ssaków jak gryzonie, a także u społecznych os (Vespidae)
i trzmieli (Bombus spp.) (HEINRICH 1993);

– estywac ja  to uśpienie raczej w okresie lata niż zimy. Zachodzi zwykle
przy braku wody i wysokiej temperaturze;

– odrętwienie krótkotrwałe to skutek braku pokarmu i wtedy metabo-
lizm się obniża, jednak stan ten trwa zwykle krótko, nawet tylko kilka go-
dzin. Ślimaki są zwykle uśpione w czasie dnia i wysuwają się z muszli do-
piero nocą;

– diapauza to stan który może trwać bardzo różny okres czasu – tygodnie,
miesiące lub nawet lata. Najdłuższy okres diapauzy stwierdzono u niektó-
rych chrząszczy kózkowatych (Cerambycidae) i bogatkowatych (Bupresti-
dae) – nawet 51 lat (ZENG 1995) a u Prodoxus y-inversus (Lepidoptera:
Prodoxidae) żyjącego na juce w Newadzie – 19 lat (DEFARIA 1994). Warto
wspomnieć, że inne stawonogi, niesporczaki (Tardigrada), po 120 latach
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diapauzy jeszcze się rozwijały. Diapauza jest kompleksem szeregu proce-
sów fizjologicznych oraz zmian w zachowaniu. Ponieważ jest utrwalona ge-
netycznie, podlega ewolucji cykli życiowych i specjacji. W czasie diapauzy
organizm zużywa nagromadzone rezerwy tłuszczu. W tym okresie nie roz-
mnaża się, więc obniża płodność, staje się niekiedy bardziej podatny na
atak wrogów (FORDYCE i in. 2006). Oddychanie i metabolizm są bardzo ni-
skie, wielokrotnie niższe niż w czasie rozwoju i rozmnażania (CHIPPENDA-
LE, YIN 1973). Następują także zmiany w poziomie hormonów. LUDWIG
(1953) stwierdził, że stężenie oksydazy cytochromowej w czasie diapauzy
u szarańczaka Melanoplus differentialis było bardzo niskie i bardzo szybko
wzrastało po wznowieniu rozwoju.

Diapauza owadów i roztoczy

Liczne owady i roztocze zapadają w stan hibernacji, estywacji lub diapau-
zy. W naszych warunkach klimatycznych większość stawonogów przeżywa
zimę w stanie diapauzy. Diapauza może występować w każdym pokoleniu
(u owadów uniwoltynnych) lub tylko w niektórych. Może to być stan fakulta-
tywny (przy zaistnieniu niekorzystnych warunków), lub obligatoryjny – owad
czy roztocz (każdy osobnik) zapada w stan diapauzy co roku, czy też zapadać
w stan diapauzy może tylko jedna płeć. U pluskwiaków Orius sauteri i O. mi-
nutus stwierdzono zapadanie w stan diapauzy przy krótkim dniu tylko samic,
natomiast samce ginęły w zimie. Samice przed zimowaniem miały nawet
dwukrotnie więcej lipidów w swoim ciele niż w tym samym okresie samce
(ITO, NAKATA 1998). Podobnie jest także u niektórych gatunków szpecieli
(Eriophyoidea), u których zimę przeżywają zwykle zapłodnione samice.

Wszystkie stadia mogą zapadać w stan diapauzy i mówimy o diapauzie ja-
jowej, larwalnej, poczwarkowej czy imaginalnej. W czasie tego stadium na-
stępuje ograniczenie rozwoju, wzrostu i rozmnażania. Dla danego gatunku
jest to zawsze to samo stadium. Diapauza jaja oznacza zatrzymanie embrio-
genezy, larwy – zahamowanie wzrostu i linień, poczwarki – zahamowanie
zróżnicowania, a imago – zatrzymanie aktywności seksualnej i produkcji ko-
mórek płciowych. Jest to więc stan ograniczenia a nie zatrzymania procesów
życiowych. Stan diapauzy jest stanem dynamicznym, a nie statycznym. Owa-
dy i roztocze w czasie diapauzy oddziałują na różne czynniki środowiska.

Czynniki wywołujące i wyprowadzające ze stanu diapauzy

Czynnikami wprowadzającymi w stan diapauzy są: wilgotność, pokarm,
temperatura, przegęszczenie, ale najważniejszy to fotoperiodyzm. Diapauza
rozpoczyna się przed nastaniem niekorzystnych warunków i nie mija natych-
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miast po ich ustaniu. Tym diapauza różni się od hibernacji, czyli zimowania
i estywacji. Temperatura a niekiedy także pokarm wpływają na oddziaływa-
nie długości dnia na diapauzę. Na przykład niska temperatura wpływa w ten
sposób, że zwiększa się liczba stanów diapauzy (np. u poczwarek bielinka ka-
pustnika – Pieris brassicae). Czynniki indukujące diapauzę działają z reguły
wcześniej, na stadium poprzednie. Na przykład u jedwabnika – Bombyx
mori, czy niektórych gatunków komarów, stan diapauzy przechodzi jajo, ale
indukcja tego stanu następuje jeszcze w czasie embriogenezy rodziców pod
wpływem długości dnia. Imaginalna diapauza jest indukowana najczęściej
długością dnia jeszcze w okresie larwalnym.

Można wyróżnić stawonogi, które zapadają w stan diapauzy przy dniu
krótkim (np. piętnówka kapustnica – Barathra brassicae), a inne – przy dniu
długim (np. stonka ziemniaczana – Leptinotarsa decemlineata) oraz takie,
u których rozwój diapautyczny zachodzi przy dniu o 2 różnych długościach
(np. omacnica prosowianka – Pyrausta nubilalis, bielinek kapustnik – Pieris
brassicae). Temperatura, a niekiedy także pokarm wpływają na oddziaływa-
nie długości dnia na diapauzę. Niska temperatura wpływa w ten sposób, że
zwiększa się liczba stadiów diapauzujących poczwarek (np. u bielinka ka-
pustnika). Według NUNES (1998) u niektórych owadów ważna jest amplitu-
da temperatury, a u innych – spadek (diapauzujące latem) lub wzrost tempe-
ratury (diapauzujące w chłodnych okresach). Długość dnia jest także czynni-
kiem kończącym diapauzę, natomiast w tym przypadku temperatura rzadziej
ma jakiś wpływ. Pod koniec okresu diapauzy owad czy roztocz pochłania
wodę z otoczenia (w ilości nawet kilka razy większej niż zawarta w organiź-
mie przed tym procesem), wilgotność środowiska jest więc w tym wypadku
ważnym czynnikiem. Długość dnia i temperatura wpływają na intensywność
diapauzy, czyli stopień zahamowania rozwoju (BOCZEK i in. 2000). TAUBER
i TAUBER (1976) badali wpływ długości dnia – jesienią i zimą – na złotooka
Chrysopa carnea. Stwierdzili, że naturalne zmiany w długości dnia jesienią
i zimą wywołują diapauzę, zachowują owada w tym stanie, ale nie decydują
o wychodzeniu z tego stanu. Autorzy ci podają komplikacje w reakcji na fo-
toperiod (TAUBER, TAUBER 1973).

Temperatura i długość dnia stymulują neurohormony gruczołów protora-
kalnych (produkujących ekdyzon) i zwojów podprzełykowych. Zmiany
w produkcji hormonów prowadzą do zahamowania rozwoju lub jego uru-
chomienia. Spadek produkcji ekdyzonu wprowadza w stan diapauzy,
a wzrost jego produkcji wiąże się z uruchomieniem wzrostu i rozwoju. Ekdy-
zon jednak nie jest czynnikiem wywołującym diapauzę, ale wiąże się z proce-
sami kończącymi diapuzę. Zmiany te są różne w zależności od gatunku sta-
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wonoga, stadium diapauzującego a nawet rodzaju czynników wywołujących
diapauzę. Istnieje także hipoteza, według której jednym z czynników sprzy-
jających wywoływaniu stanu diapazy może być nagromadzenie się w organiź-
mie produktów metabolizmu.

Okres trwania diapauzy może być różny dla różnych populacji danego ga-
tunku a nawet w obrębie jednej populacji. Zapadanie w stan diapauzy za-
chodzi jeszcze w okresie, kiedy warunki środowiska są korzystne, a w okresie
tego stanu muszą istnieć warunki konieczne dla utrzymania diapauzy – nie
może się rozwijać i rozmnażać. Organizm więc niejako oczekuje tych nieko-
rzystnych zmian.

Organizm w czasie diapauzy

Diapauza jest cechą genetycznie utrwaloną dla gatunku i reguluje cykl
życiowy. Przed diapauzą owad czy roztocz gromadzi pokarm jako rezerwę
w organiźmie. Może w tym czasie okrywać się kokonem, produkować w or-
ganiźmie cukry złożone i zmieniać kolor. Po zakończeniu diapauzy cukry te
są przekształcane w związki wykorzystywane w procesach rozwoju i rozmna-
żania. Następnie ogranicza żerowanie, metabolizm i wzrost. Stan diapauzy
trwa określony okres czasu, również genetycznie utrwalony. Wszystkie te
zmiany odbywają się przy udziale zmian w systemie endokrynalnym.

Ten sam gatunek, w zależności od temperatury, długości dnia, populacji i
szerokości geograficznej, może zapadać w stan diapauzy na krótszy lub dłuż-
szy okres lub nie zapadać w ten stan wcale. Głównym źródłem energii w cza-
sie rozwoju diapautycznego są tłuszczowce, natomiast w czasie normalnego
wzrostu i rozwoju wykorzystywany jest do produkcji energii glikogen, a w
mniejszym stoniu tłuszczowce i aminokwasy.

Pokarm pobierany przez owada przed zapadnięciem w stan diapauzy jest
gromadzony w organiźmie i są to głównie lipidy. U motyla Diatraea grandio-
sella stanowiły one 80% materiałów zapasowych a triglicerydy stanowiły
łącznie 90% lipidów; około 15% stanowiły: białko, aminokwasy i glikogen.
Natomiast w hemolimfie stwierdzono wysoki procent białka a mało amino-
kwasów, lipidów i glikogenu (CHIPPENDALE 1973).

Diapauzę embrionalną spotykamy m.in. u jedwabnika (Bombyx mori),
znamionówki tarniówki (Orgya antiqua), ozdobnika lucernowca (Adelphoco-
ris lineolatus), mszycy brzoskwiniowej (Myzodes persicae), mszycy grochowej
(Acyrthosiphon pisum) i mszyc innych gatunków, u przędziorka owocowca
(Panonychus ulmi) i niektórych gatunków szpecieli (Eriophyoidea). Jaja
podczas diapauzy są wysuszone, zwykle takie jaja mają gruby chorion. Ich
diapauza jest indukowana wpływem długości dnia na organizm rodziców.
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Diapauza larwalna  zachodzi m.in. u owocówki jabłkóweczki (Carpo-
capsa pomonella), omacnicy prosowianki (Pyrausta nubilaris), gnatarza rze-
pakowca (Athalia colibri), złotooków (Chrysopa spp.). Obserwujemy wtedy
wysuszenie ciała larwy, nagromadzenie tłuszczu, spadek metabolizmu i za-
hamowanie wzrostu. Larwa podczas diapauzy nieruchomieje. Indukcja dia-
pauzy następuje zwykle pod wpływem długości dnia w okresie jaja.

Diapauza poczwarkowa zachodzi np. u piętnówki kapustnicy (Barath-
ra brassicae), bielinków (Pieris spp.) i śmietek (Hylemyia spp.). Wyraża się
spadkiem metabolizmu, zahamowaniem różnicowania się organów imago
oraz odpornością na straty wody. Jest indukowana fotoperiodyzmem
w okresie wcześniejszych stadiów rozwojowych.

 Diapauza imaginalna występuje np. u stonki ziemniaczanej (Leptinotarsa
decemlineata), oprzędzików (Sitona spp.) chowaczy (Ceutorhynchus spp.),
niektórych miodówek (Psylla spp.), przędziorka chmielowca (Tetranychus
urticae), przędziorka głogowca (Tetranychus viennensis). Stawonogi diapau-
zujące mają dużo tłuszczu, glikogen i nie wykazują zachowań związanych
z rozmnażaniem (stąd nazwa: diapauza płciowa), są wysuszone, często nie
żerują. Wywoływana jest ona określoną długością dnia w rozwoju larwalnym
lub samych owadów dorosłych.

Reakcja na fotoperiodyzm wiąże się z obecnością pigmentów absorbują-
cych światło. Są one rozmieszczone w centralnym systemie nerwowym i świa-
tło bezpośrednio działa na nie. U przędziorka chmielowca, podobnie jak
u badanych motyli, te pigmenty to karotenoidy, ale u Drosophila sp. są to
inne związki (VEERMAN, HELLE 1978). Niekiedy nie tylko karotenoidy ale
także witamina A, jako prowitamina może indukować diapauzę (VEERMAN
i in. 1983). U owadów i roztoczy rytmiczność dobowa decyduje o reakcji na
fotoperiod (VEERMAN, NUNES 1980). Przędziorek chmielowiec zapadający
w diapauzę zmienia kolor ciała z zielonego na czerwony. Diapauza wiąże się
więc z szeregiem procesów morfologicznych, fizjologicznych, biochemicz-
nych i związanych z zachowaniem (TAUBER, TAUBER 1976). Proces zapada-
nia w ten stan, trwania w nim i wyjście z niego i dalszy okres wzrostu, rozwo-
ju i rozmnażania to wyraźne fenologiczne etapy w cyklu życiowym gatunku
występującego w danym rejonie. TZANAKAKIS (2003) porównywał cykle
życiowe 116 gatunków owadów i roztoczy drzew oliwnych. Stwierdził sezo-
nowe uśpienie wszystkich, oprócz jednego gatunku, a większość z nich zapa-
dała w stan diapauzy.

Także pokarm może sprzyjać zapadaniu w stan diapauzy. HUNTER
i MCNELL (2000) badali wpływ liści różnych roślin i szerokości geograficznej
na diapauzowanie Choristoneura rosaceana (Tortricidae). Stwierdzili wzrost
proporcji larw zapadających w ten stan w miarę wzrostu szerokości geogra-
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ficznej. Larwy hodowane przez dwa pokolenia w stałych warunkach insekta-
ryjnych traciły tę cechę. Żywione liśćmi roślin różnych gatunków nie wykazy-
wały istotnych różnic, natomiast żywione gorszym pokarmem (liście fasoli
z celulozą) liczniej zapadały w ten stan. Potwierdzili także wpływ środowiska
rodziców.

ITO (2003) badał wpływ kondycji liścia na wywoływanie diapauzy u przę-
dziorka Tetranychus kanzawai. Stwierdził, że oprócz podstawowych czynni-
ków wywołujących diapauzę: krótki dzień i temperatura, także kondycja liści
była ważnym czynnikiem. Wcześniej autor ten (ITO 1986) porównywał zdol-
ność głodowania i przeżywania diapauzujących i niediapauzujących plu-
skwiaków Cletus punctiger (Coreidae). Stwierdził istotne różnice, które jed-
nak zależały od nagromadzenia w ciele lipidów i długości dnia. Owad ten,
przy krótkim dniu zapada w stan fakultatywnej diapauzy. Wpływ pokarmu
u pluskwiaka Leptocorisa oratorius (Heteroptera) powodował krótkotrwałe
odrętwienie lub diapauzę. Pozbawione pokarmu nie składały jaj, tolerowały
głodowanie, obniżały pobieranie tlenu, jednak nie gromadziły lipidów. Do-
starczenie pokarmu przywracało ich aktywność. Przy krytycznej długości
dnia zapadały w stan diapauzy i wtedy powiększały się ich zapasy tłuszczu
w organiźmie, spadał pobór tlenu i nie pobierały pokarmu, nawet jeśli był on
dostępny (ITO, NOOR 1993).

OKU i współautorzy (2003) badali wpływ matki na powstawanie diapauzy.
Okazało się, że u przędziorka chmielowca (Tetranychus urticae) występowa-
nie diapauzy u osobników pochodzących od matek żyjących w warunkach
dnia krótkiego było liczniejsze niż u osobników pochodzących od matek
z dnia długiego. Wpływ miał także czynnik zagęszczenia: matki żyjące w licz-
niejszych koloniach dawały liczniejsze diapauzujące roztocze. Natomiast
u T. kanzawai zarówno fotoperiod jak i zagęszczenie kolonii matek nie miało
wpływu na liczebność diapauzujących roztoczy. Stwierdzono znaczne różnice
w reakcji na fotoperiod, populacji z różnych rejonów geograficznych (TAKE-
DA, SKOPIK 1997)

Dla niektórych gatunków owadów przeanalizowano układ hormonów
związanych z diapauzą. Z zatrzymaniem rozwoju następuje zahamowanie
produkcji ekdyzonu a hormony juwenilne regulują jej trwanie (CHIPPENDA-
LE,YIN 1973). Równocześnie z wychodzeniem ze stanu diapauzy następuje
uruchomienie produkcji ekdyzonu w zwojach podprzełykowych (ADKISSON
1999). Stwierdzono hormony diapauzy. U jedwabnika (Bombyx mori) hor-
monem indukującym diapuzę embrionalną jest neuropeptyd wpływający na
rozwijające się jajniki poczwarki. Jego biosynteza zachodzi w zwoju pod-
przełykowym. U innego gatunku – biedronki Gastrophysa atrocyanea, u któ-
rego diapauzują imagines, hormonem diapauzy jest inny, specyficzny neuro-
peptyd (TOSHINOBU 2003; ZHAND i in. 2004).
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Diapauza a ochrona roślin

Sztuczne indukowanie diapauzy pozwoliłoby na zahamowanie żerowania
lub rozmnażania gatunku szkodliwego, natomiast sztuczne przerwanie dia-
pauzy w okresie niesprzyjających warunków mogłoby spowodować dużą
śmiertelność gatunku. Manipulowanie tym procesem mogłoby stać się jedną
z form ograniczania liczebności gatunku szkodliwego. Takie możliwości są
intensywnie badane.

JUDD i współautorzy (2006) stwierdzili, że diapauza u owocówki jabłkó-
weczki jest fakultatywna i w warunkach wysokiej temperatury oraz przy dłu-
gim dniu nie zapadała ona w stan diapauzy. Okazało się, że przy masowej
hodowli zarówno osobniki bez diapauzy jak i diapauzujące nadawały się do
zwalczania szkodnika metodą wypuszczania sterylnych samców.

Zapadanie lub nie w stan diapauzy jest ważną cechą owadów i roztoczy
drapieżnych. U dobroczynka wykorzystywanego do zwalczania wciornast-
ków – Amblyseius cucumeris, stwierdzono na Florydzie rasy zapadające i nie
zapadające w stan diapauzy, a u pokrewnego gatunku – A.degenerans, dia-
pauzy nie obserwowano, podobnie jak u Hypoaspis miles (LINDQUIST 1999).

Poważny szkodnik w Australii, roztocz Penthaleus major, powodujący
roczne straty rzędu 200 milionów dolarów, jest tam zwalczany wiosną, gdyż
zabieg wykonany wtedy zapobiega składaniu zimujących jaj. Przez krótki
okres wiosną, kiedy samice słożyły jaja zimowe i zanim zaczną składać jaja
diapauzujące przez lato, nie ma na roślinach jaj. Zabieg wtedy wykonany
niszczy roztocze – jaj, które są ogromnie odporne na pestycydy, nie ma wte-
dy na roślinach (LAWRANCE 2002).

SAITO i współautorzy (2005) uzyskali diapauzujące samice u 2 populacji
przędziorków Stigmaeopsis miscanthi i Tetranychus kanzawai. Samice tych
gatunków rozwijały się w warunkach długiego dnia i temperatury 18°C.
W warunkach krótkiego dnia, przy temperaturze 18°C, zapadały w stan dia-
pauzy. Samice przędziorka chmielowca nigdy w tych warunkach nie diapau-
zowały.

Podsumowanie

Z przeglądu tego widać, że stawonogi te w toku setek milionów lat ewolu-
cji doskonale przystosowały się do przeżywania niesprzyjających warunków.

Obserwujemy u nich ogromne zróżnicowania w reakcji na niekorzystne
warunki środowiska, wśród których częstą formą jest zapadanie w stan dia-
pauzy.

Układ czynników wywołujących diapauzę i wyprowadzających z tego sta-
nu bywa bardzo różny u różnych gatunków a nawet populacji jednego gatun-
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ku. Sztuczne wywoływanie diapauzy lub wyprowadzanie z niej może być w
przyszłości metodą ograniczania liczebności gatunków szkodliwych dla go-
spodarki człowieka.

SUMMARY

The data of this review show that insects and mites are very well adapted to survive in
various unfavourable environmetal conditions. Different forms of reaction to
environmental conditions are noted but very often they induce diapause. The main factor
inducing diapause in insects and mites is photoperiod but other factors like temperature,
parental food are important, too. The onset, maintenance and termination of diapause are
related to the species and often even to the population. Artificial diapause induction and
termination might in future become one of the methods of controlling populations of
species harmful to human economy.
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