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1 Понятие о жизненном цикле

1.1 Понятие о поколении 
Весь цикл развития насекомого, начиная с фазы яйца (а при живорождении – с отрождения личинки) и кончая взрослой фазой, достигшей половой зрелости – это поколение, или генерация. Продолжительность генерации изменяется в значительных пределах и зависит от двух основных факторов: наследственной ритмики жизненного цикла и влияния внешних условий жизни.
Для насекомых характерен высокий уровень метаболизма, который обеспечивает им повышенную скорость роста и развития. Это, в первую очередь, относится к более молодым или эволюционно прогрессивным группам, чаще с особо малыми размерами тела.
В зависимости от количества генераций насекомые могут быть:

- моновольтинные (1 генерация за сезон);

- бивольтинные (2 генерации за сезон);

- тривольтинные (3 генерации за сезон);

- поливольтинные (многогенерационные).

В то же время многим видам для развития необходим более длительный срок – год или даже несколько лет. Это характерно либо для более крупных насекомых, либо для эволюционно древних и примитивных групп (большинство саранчовых, клопы-черепашки, многие жуки и др. вне зависимости от внешних условий развиваются лишь в одном поколении). Такие виды являются одногенерационными, т. е. облигатно моновольтинными. Но нередко бывает так. Что один и тот же вид на севере имеет 1 генерацию, а в южных частях ареала – 2–3 или более поколений (яблонная плодожорка и капустная белянка в северной части ареала из-за недостатка тепла имеют всего лишь 1 поколение, тогда как южнее они дают 2–3, а в наиболее тёплой зоне – и 4–5 поколений в году).
К числу насекомых, развитие которых требует двух и более лет, относятся и многие из тех, которые в фазе личинки развиваются в воде или почве (подёнки и стрекозы, ряд видов жуков и пр.). 
В том случае, если после откладки яиц родители быстро погибают, а сам период кладки был непродолжительным, то каждое поколение чётко отграничено от предыдущей и последующей генерации. Наоборот, если продолжительность жизни имаго значительна, а период яйцекладки растянут, то в этих случаях поколения налегают друг на друга и их разграничение становится затруднительным.
1.2 Сезонное развитие и годичный цикл 
Особенности жизненного цикла насекомых не исчерпываются только числом поколений и существенной его стороной является также сезонное прохождение той или иной фазы развития. Особенно важно различать период зимовки и период активной жизни. 
Зимовка может проходить в фазах:

- яйца (многие саранчовые, кузнечики, тли, непарный шелкопряд и др.); 
–личинки или куколки (многие бабочки, жуки и др.);

– имаго (клопы-черепашки, земляные блошки, свекловичный долгоносик и пр.).
Период активной жизни вида может приходиться на различные сезоны года – весну, лето или осень – в зависимости от зимующей фазы и числа поколений; существенное влияние при этом могут оказать и внешние условия. 
Сезонное развитие может быть неодинаковым даже у видов с одним и тем же числом генераций в году (клопы-черепашки и многие саранчовые имеют одно поколение в году, но первые зимуют во взрослой фазе, а вторые – в фазе яйца). Поэтому у клопов-черепашек весна и конец лета – начало осени приходится на фазу имаго, тогда как у саранчовых взрослые особи появляются только летом и часто живут до осени.
Каждый вид может быть охарактеризован своим, свойственным ему годичным циклом жизни. Установление жизненного цикла является важнейшим этапом в познании биологии вида, без чего не может быть и речи о разработке каких-либо практических мероприятий – мер борьбы с вредными видами и мер использования полезных видов.
Годичный цикл может осложняться либо сменой поколений, либо временной задержкой и остановкой развития – диапаузой. Смена поколений, или гетерогония особенно характерна для тлей, у которых одно разнополое (гамогенетическое) поколение дает начало многим партеногенетическим поколениям.
 Гетерогония свойственна и орехотворкам, но не достигает такой сложности, как у тлей (у ряда орехотворок летне-осеннее поколение состоит из партеногенетических самок, а весеннее – из обоих полов). При этом галлы, образуемые этими поколениями, и сами орехотворки настолько отличаются между собой, что прежде относились к разным видам или даже родам.
Годичный цикл и сезонное развитие того или иного насекомого определяются двумя основными причинами: наследственными свойствами и воздействием внешней среды (температура, влажность и длина дня – фотопериод). Приспособление годичного цикла развития к местным климатическим условиям часто достигается с помощью диапаузы – временной задержки развития.
Многолетние наблюдения за годичным циклом видов позволяют установить средние и крайние календарные даты появления и развития отдельных фаз и связать их с наступлением ряда других природных явлений – со сроками цветения, плодоношения и развития отдельных видов растений, с наступлением тех или иных показателей длины дня, средних температур воздуха и пр. Такие ежегодные фенологические наблюдения позволяют установить конкретные, ежегодно повторяющиеся явления в жизни насекомых в зависимости от условий среды, т. е. выяснить фенологию вида.
Для наглядного изображения годичного жизненного цикла того или иного вида насекомого применяются графические схемы с условными обозначениями отдельных фаз развития – фенологические календари. Эти календари можно применять для прогноза сроков появления и развития вредных и полезных видов насекомых.
2 Диапауза как регулятор жизненного цикла
2.1 Понятие о диапаузе
Диапауза – это состояние временного физиологического покоя, которое возникает в жизненном цикле как специальное приспособление к переживанию неблагоприятных условий. В умеренном климате вырабатываются приспособления к жизни в условиях двух основных сезонов года – летнего (благоприятного) и зимнего (неблагоприятного), а в тропиках и субтропиках – к жизни во влажном (благоприятном) и сухом (неблагоприятном) сезонах.
Диапаузу нельзя путать с оцепенением, возникающим под влиянием низких и высоких температур среды. В случае холодового и теплового оцепенения физиологические процессы также затормаживаются, но это снижение или прекращение активности насекомого не имеет глубокого приспособительного значения, так как холодовое или тепловое оцепенение приводит к неэкономному расходованию питательных резервов в организме, вызывает патологические изменения и может быстро привести организм к гибели. Диапауза, в отличие от оцепенения, обеспечивает экономное использование резервов в организме и позволяет пережить длительные неблагоприятные периоды.
При диапаузе происходит задержка роста и развития особи в течение более или менее длительного срока, которая возникает под воздействием эндокринной системы на основе нейрогуморального регулирующего механизма: нервная система контролирует деятельность эндокринной системы, а последняя обеспечивает взаимодействие между органами посредством гемолимфы. В свою очередь, эндокринные органы находятся под воздействием внешней среды – внешняя среда в сущности программирует жизненный цикл и диапаузу насекомого, вовлекая в работу нервную и эндокринную регулирующие системы, и соответственно настраивает их на выполнение необходимых физиологических процессов.
Нельзя считать, что диапауза является лишь непосредственной реакцией на воздействие неблагоприятных условий, так как диапауза часто возникает задолго до наступления неблагоприятных условий среды.
Как приспособление к жизни в условиях сезонно-периодического климата, диапауза находится под контролем тех факторов среды, которые имеют правильную сезонную периодичность (длина дня, температура и влажность воздуха, биохимическое состояние кормовых растений). Среди указанных периодических факторов самым совершенным, всегда астрономически точным сигнализатором предстоящего наступления неблагоприятного сезона является длина фотопериода. Менее точно такая сигнализация осуществляется снижением средних температур воздуха, изменением его влажности, изменением состояния кормовых растений; объясняется это тем, что данные факторы среды изменчивы, часто отклоняются от нормы, поэтому не всегда надежны и при резком уклонении от средней нормы могут даже поставить вид в трудные условия жизни.
2.2 Признаки и типы диапаузы 
Находящиеся в диапаузе личинки и взрослые особи обычно прекращают питание, их мышечная активность нередко снижается и насекомые часто становятся неподвижными или малоподвижными. У личинок прекращается рост и развитие, в яйце прекращается развитие зародыша. Все это свидетельствует о резком снижении обмена веществ в диапаузирующем организме. Благодаря такому снижению уровня жизненных процессов диапауза обеспечивает очень экономное расходование запасных питательных веществ – жира, белков, гликогена. Вследствие этого продолжительность диапаузы может измеряться не только месяцами, но иногда достигает одного-двух и более лет.
Диапауза увеличивает устойчивость к сухости воздуха и препятствует иссушению организма, что особенно имеет значение в странах с засушливым летом. Происходит также повышение холодостойкости, что особенно существенно для видов, живущих в странах с умеренным климатом и зимним сезоном. Кроме того, отмечается повышение устойчивости к ядовитым веществам.
Наступлению диапаузы предшествует период интенсивности питания и накопления запасных питательных веществ. Благодаря чему в организме насекомого, особенно в жировом теле, откладываются большие запасы жиробелковых гранул и гликогена, что обеспечивает возможность длительное время оставаться без питания. Одновременно происходит уменьшение содержания воды в теле. 
Формы, или типы, диапаузы разнообразны. Она может быть во всех фазах развития, но каждый вид обычно имеет только одну диапаузу, связанную с той или иной фазой развития. 
Формы диапаузы:
1) По стадии развития:

а) эмбриональная (в фазе яйца) – свойственна многим саранчовым, тутовому шелкопряду, дубовой листовертке и др.;
б) ларвальная (в фазе личинки) – свойственна боярышнице, златогузке, сосновому шелкопряду, яблонной плодожорке, луговому мотыльку и др.; 
в) пупальная (в фазе куколки) – наблюдается у капустной и репной белянок, капустной и хлопковой совок, капустной и свекловичной мух и др.;
г) имагинальная (во взрослой фазе) – характеризуется либо обратным развитием яичников самки (рассасыванием яиц), либо возникает до половой зрелости; свойственна клопам-черепашкам, колорадскому жуку, свекловичному долгоносику, малярийному комару и др.
2) По времени года (в странах с умеренным климатом):

а) зимняя (протекает в холодный период года);

б) летняя (протекает в течение вегетационного периода).

3) По протяжённости:

а) однолетняя (в течение года); 
б) двулетняя (в течение двух лет);

в) многолетняя (три года и более).
4) По обязательности:

а) облигатная (обязательная) – характерна для моновольтинных видов и обеспечивает прохождение в течение года только 1 генерации; наблюдается в климатических зонах, где недостаток тепла или других условий не позволяет развиться 2 поколениям (саранчовые, клопы-черепашки, боярышницы, златогузки);

б) факультативная (необязательная) – рост и развитие одного или нескольких поколений происходят без диапаузы, но при наступлении или приближении неблагоприятных условий включается механизм диапаузы, что обрывает развитие и обеспечивает подготовку соответствующей фазы к переживанию неблагоприятного периода. Зависит от фотопериода и насекомые бывают:

- длиннодневные (капустная и репная белянки, луговой мотылек, яблонная и восточная плодожорки, озимая совка, малярийные комары, колорадский жук и др.);
- короткодневные (тутовый шелкопряд, ряд цикадок и др.)
2.3 Выход из диапаузы 
Выход из диапаузы называется реактивацией. Одним из широко распространенных механизмов реактивации является воздействие температур (как пониженных, так и повышенных, в зависимости от диапаузирующей фазы развития).\

Воздействие пониженных температур вызывает прекращение эмбриональной диапаузы у зимующих яиц, обеспечивая в весеннее время завершение развития зародыша и вылупление личинок. Высокие температуры выводят из диапаузы зимующих куколок и имаго.
 Реактивация может также происходить под воздействием повышенной влажности или, наоборот, сухости. 
В целом факторы среды, вызывающие диапаузу, и факторы среды, выводящие организм из диапаузы, обеспечивают наиболее выгодную для вида синхронизацию своего жизненного цикла с местными сезонными явлениями и через посредство нейро-гуморальной регуляции создают этот жизненный цикл. При этом роль эндокринной системы сводится к тому, что отдельные её элементы тормозят развитие, т. е. способствуют переходу в диапаузу и становятся, следовательно, ингибиторами роста; другие же компоненты эндокринной системы играют роль активаторов, или стимуляторов роста, и выводят организм из состоянии диапаузы.
3 Полиморфизм насекомых

У насекомых нередко проявляется более или менее резкий половой диморфизм. В ряде случаев имеет место и полиморфизм – существование нескольких внешне различающихся форм одного и того же вида; эти формы, как правило, приспособлены к выполнению своих особых функций в популяции или семьях видов. Полиморфизм бывает нескольких видов:
1) Половой – встречается у общественных насекомых (муравьёв, пчел, шмелей, ос, термитов. Для них характерна дифференциация особей в семье на несколько форм: самцов, самок, рабочих (неполовозрелых самок). Нередко этот полиморфизм осложняется появлением дополнительных форм рабочих, специализованных на выполнении определенных функций (солдаты). Для обозначения различных форм особей полиморфных видов нередко употребляют термин каста.
Половой полиморфизм общественных насекомых возникает внутри семьи на основе сложного механизма, в котором важную роль играют:

- выделяемые маткой особые телергоны, физиологически воздействующие на рабочих особей, влияющие на поведение последних и тормозящие развитие у них половых желез;

- трофаллаксис (обмен пищей между всеми членами семьи: рабочие особи постоянно слизывают телергоны с тела матки, делятся с ней и друг с другом пищей, способствуя разносу телергонов). Все члены семьи биохимически связаны между собой и вне семьи существовать не могут. 
- направленное воспитание личинок (усиленное специальное кормление одних и обычное кормление других способствует развитию в первом случае самок, а во втором рабочих). 
В целом половой полиморфизм контролируется внутри семьи и не зависит от воздействия внешних факторов.
2) Экологический – возникает под воздействием внешней среды. Формы его очень разнообразны: 

а) морфологический (различия в длине крыльев, церок, мандибул и др.).
Все случаи такого полиморфизма не имеют генетической природы и обусловлены воздействием внешних факторов и отличия могут быть настолько разительными, что нередко принимались за видовые: разные особи одного полиморфного вида часто описывались ошибочно как самостоятельные виды.
б) сезонный (различия в наличии полов, их морфологических изменении в зависимости от сезона года). Своего высшего развития он достиг у тлей, среди которых есть особи обоих полов, бескрылые и крылатые партеногенетические самки и пр. 
в) образование стадной и одиночной форм. Впервые это явление было открыто Б. П. Уваровым у саранчовых, но затем было обнаружено у других прямокрылых – кузнечиков и сверчков, а также у гусениц некоторых бабочек. Обе формы обозначаются как стадная фаза (phasis gregaria) и как одиночная фаза (ph. solilaria).
Эти фазы возникают вследствие группового эффекта, т. е. изменения плотности особей в популяциях. При низкой численности возникает более пассивная одиночная фаза, тогда как увеличение плотности особей усиливает взаимодействие между ними и отражается на деятельности нервной и эндокринной систем – стимулирует нейросекрецию, тормозит активность прилежащих тел и пр.; все это способствует повышению активности особей, ускоряет их развитие, изменяет окраску и иногда и строение тела и приводит к образованию стадной фазы. 

Стадная и одиночная формы могут переходить одна в другую, образуя промежуточную форму; при переходе от одиночной к стадной фазе образуется фаза скучивания (ph. congregans), а при обратном процессе – фаза рассеяния (ph. dissocians).
Многие виды мух успевают в течение одного года дать 2 или несколько последовательных поколений (гессенская и шведская мухи имеют в году 2–5 поколений; при этом число поколений у них зависит от географической широты местности и от воздействия погоды, тли отличаются ещё более быстрым жизненным циклом и могут дать в году до 10–15 и более генераций).





Генерация хлебного жука-кузьки – двухгодичная, у майского хруща и жуков-щелкунов – трёх- и четырёхгодичная. У североамериканских певчих цикад из рода Magicicada, всё развитие продолжается от 13 до 17 лет!





Партеногенез у тлей приобретает форму сезонного, периодического явления и осложняется также живорождением, полиморфизмом и нередко сменой кормовых растений.





У зимующего жука-чернотелки Anatolica активные питающиеся особи осенью и весной потребляют в час 523–1236 мм3 кислорода на 1 г массы тела, тогда как зимующие диапаузирующие особи потребляют всего 115–437 мм3





Гусеницы яблонной плодожорки в период активной жизни в июле содержат в своем теле 11% жира и 72% воды (по отношению к сухому веществу тела), тогда как в августе к началу диапаузы содержание жира повышается до 18%, а содержание воды снижается до 58%.





У бабочек охлаждение куколок стимулирует деятельность нейросекреторных клеток головного мозга, которые начинают выделять активационный мозговой гормон. Последний переносится через аксоны этих клеток к кардиальным телам и через них попадает в кровь, активизируя обмен веществ и про-торакальные железы; эти последние выделяют гормон экдизон, который и способствует линьке куколки и выходу бабочек
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