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ВВЕДЕНИЕ

Учебное пособие по дисциплине "Почвенная зоология" предназначено для освоения учебного материала, предусмотренного образовательной учебной программой в цикле естественнонаучных дисциплин.

В ходе изучения студенты знакомятся с почвой как средой обитания, основными систематическими и экологическими группами почвенной фауны, особенностями их морфологии и образа жизни, взаимоотношениями различных групп почвообитающих организмов друг с другом и средой обитания, методами изучения почвенной фауны. Пособие содержит текстовый и иллюстративный  материал,  контрольные вопросы и глоссарий для самостоятельной работы студентов по проверке усвоенных знаний.
В курсе почвенной зоологии рассматриваются вопросы разнообразия почвенной фауны и особенностей строения почвенных животных, роль в природных и антропогенных экосистемах, закономерности пространственно-функционального распределения в наземных экосистемах, участия в формировании плодородия почв.
Цель курса – формирование систематизированных знаний о почвенной фауне и среде ее обитания, таксономическом и экологическом разнообразии, роли в формировании почв и почвенного плодородия, закономерностях пространственно-функционального распределения в наземных экосистемах и методах изучения.  

Задачи курса: 

· овладеть системой знаний о почве как среде обитания; 
· изучить основные группы почвенных организмов, особенности их жизнедеятельности и роль в процессах почвообразования;

· ознакомиться с методами изучения почвенной фауны; 

· ознакомиться с возможностями использования почвенных организмов для биоиндикации почв и экологического мониторинга;

· получить навыки идентификации основных групп почвенных животных.

В результате освоения дисциплины студент должен:

Знать: предмет, задачи и историю почвенной зоологии, особенности почвы как среды обитания, методы почвенно-зоологических исследований, таксономический состав животного населения почв, морфофизиологические и экологические особенности основных систематических групп животных, влияющих на почвообразование; методы биомониторинга, биоиндикации и биомелиорации почв; проблемы охраны и регулирования численности почвенных животных
Уметь: применять теоретические знания на практике, отбирать и обрабатывать почвенно-зоологические пробы, определять основные таксономические группы почвенных животных 
Владеть навыками работы с лабораторным оборудованием, соблюдения техники безопасности при работе в лаборатории, работы с влажными препаратами, коллекциями, схемами строения животных, определителями. 
При изучении курса используются знания, полученные при изучении курсов зоологии, ботаники, цитологии. Материалы курса "Почвенная зоология" будут полезны при изучении курсов экологии, почвоведения, биологии почв, прикладной биологии. 

Смежными дисциплинами являются зоология, ботаника, микробиология, экология, почвоведение, систематика и другие. 
К каждой теме лекций указаны контрольные вопросы. Ответы на эти вопросы предполагают работу с литературой и служат средством самоконтроля. В этих целях используется также глоссарий, приведенный в пособии. Пособие стимулирует применение эффективных методов активного изучения, проблемного коммуникативного, интенсивного обучения и моделирования с использованием интерактивных технологий.
Программа дисциплины
Предмет  и  задачи  почвенной зоологии. История изучения почвенной фауны. Основные направления почвенно-зоологических исследований. Почва как среда обитания. Экологические группы почвенной фауны. 
Почвенные простейшие. Характеристика основных групп почвенных простейших, черты  строения  и  образа жизни простейших. Разнообразие и численность почвенных простейших, роль в почвообразовании. Простейшие и биологическая диагностика почв. Методы изучения почвенных простейших.
Свободноживущие плоские черви. Особенности строения и образ жизни. Тип Круглые черви. Характерные черты и образ жизни почвенных нематод, жизненные циклы. Нематоды - вредители  сельскохозяйственных  растений. Класс Коловратки. Характерные черты коловраток и их почвенно-биологическое значение. Гетерогония и цикломорфоз. Тип Кольчатые черви. Характерные черты класса малощетинковые черви. Энхитреиды. Видовое разнообразие, размеры, численность и распространение дождевых червей и энхитреид. Экологические группы дождевых червей, их пищевая и двигательная активность, роль в почвообразовании. Биологическая мелиорация почв. Тип Моллюски. Характерные черты класса Брюхоногие, наземные моллюски. Почвенно-биологическое значение моллюсков.
Тип Членистоногие, классификация. Почвенные ракообразные, распространение, численность, роль в почвообразовании. Подтип  Хелицеровые  , классификация, общая характеристика основных групп, участвующих в почвообразовании. Почвенные клещи. Почвенно-биологическое значение панцирных клещей. Методы изучения почвенной микрофауны. Характеристика подтипа Трахейнодышащие, основные черты в связи с освоением наземной среды обитания, приспособления к обитанию  на суше. Надкласс Многоножки, классификация,  общая  характеристика,  образ жизни. Характеристика классов: размеры, распространение, численность, распределение в почве. Губоногие и двупарноногие многоножки. Роль многоножек в почвообразовании. Характеристика надкласса Шестиногие, особенности организации, классификация. Класс Насекомые-скрыточелюстные и его отряды: Бессяжковые, Ногохвостки, Двухвостки. Класс Насекомые-открыточелюстные. Класс насекомые-открыточелюстные. Особенности строения тела, головы и ротового аппарата, грудного и брюшного отделов. Строение покровов. Конечности насекомых и их специализация. Анатомические и физиологические особенности насекомых. Жизненные циклы насекомых. Отряды насекомых, связанные с почвенной средой. Адаптивные особенности строения, развития и образа жизни почвенных насекомых Общественные насекомые (термиты, пчелы). Явление полиморфизма. Роль насекомых в почвообразовании. Методы изучения почвенной мезофауны. 

Тип Позвоночные. Характеристика наземных позвоночных. Основные черты приспособления к обитанию в почвенной среде представителей класса земноводные и класса пресмыкающихся,  их роль в почвообразовании. Влияние представителей класса птицы на почвообразование – норники; строящие гнезда на поверхности почвы. Влияние представителей класса млекопитающие на почвообразование. Особенности морфологии и физиологии представителей млекопитающих. Землерои, норники, их адаптация к жизни в почве и роль в почвообразовании. Влияние крупных травоядных млекопитающих на надпочвенный ярус.

Почвенная фауна и образование гумуса. Почвенные животные и их роль в круговороте органического вещества в почве, увеличении ее скважности, аэрации и структурности и гумусообразовании. Взаимосвязь строения почвенного профиля, мощности гумусового горизонта с видовым составом, биомассой, распределением в почвенном профиле и характером миграции почвенных животных. 

Зональные особенности структуры и функционирования комплексов животных в почвах разных типов. Плотность населения почвенных беспозвоночных. Особенности почвенной фауны степных экосистем. Использование животных для биоиндикации почвенных свойств, биомониторинг. Разработка методов зоологической диагностики почв. Экологическая мелиорация почв. Биоразнообразие как фактор устойчивости функционирования природных комплексов. Сообщества беспозвоночных в почвах разных типов и почвенных зон. Методы экстракции и изучения почвенной мезофауны. Проблемы охраны и регулирования численности почвенной фауны. Проблемы сохранения почвенной биоты.
Лекция № 1

Тема: История, предмет и задачи почвенной зоологии. Почва как среда обитания. Экологические группы почвенных животных

 1 История, предмет и задачи почвенной зоологии

Сложный мир живущих в почве организмов формирует почвенный покров, без которого не могла бы развиваться единая целостная планетарная оболочка - биосфера Земли. Почвенный покров обеспечивает жизнь, перерабатывает огромную массу отмирающих растений и останков животных, оздоравливает окружающую среду. Состав почвенных животных, структуру их сообществ, жизнедеятельность и роль в почвообразовании изучает почвенная зоология – наука, возникшая на стыке смежных наук – зоологии, почвоведения и экологии. 

Зоология - одна из старейших отраслей естествознания, зародившаяся в глубокой древности. Первые книги о животных известны из древней Индии и Китая. Но как наука зоология оформилась в трудах великого энциклопедиста античного мира Аристотеля. (384 - 322 гг. до н.э.). Он разделил живые организмы на два царства — растений и животных. Рассмотрев и описав около 500 видов животных ("История животных", "О частях животных", "О возникновении животных") он разделил их на две большие группы — животных с кровью и без крови (в современной систематике — позвоночные и беспозвоночные). Аристотель выделил основные группы животных - рыб, птиц, китов и насекомых, среди последних — крылатых и бескрылых. Такие термины, как жесткокрылые или двукрылые (Coleoptera и Diptera), сохранились со времен Аристотеля до наших дней. Он употреблял термины род и вид, но не в современном смысле, а скорее в том неопределенном смысле, в каком употребляется слово «группа».

После Аристотеля сведения о разнообразии животного мира в древний период обобщил Плиний Старший (27-79 гг. н.э.) в 37 книгах "Естественной истории".
В период средневековья научное изучение животных практически прекратилось, но накапливались сведения о фаунистическом разнообразии, решались практические задачи охотничьего промысла, содержания и разведения животных. 
Развитие торговли и мореплавания в эпоху Возрождения вновь пробудило интерес к научному познанию мира. С созданием микроскопа Антони ван Левенгук (1632-1723) открыл мир микроскопических живых существ. Он был убежден в том, что они являются "маленькими живыми зверушками". 
В ХIХ веке детально изучалось значение крупных почвенных беспозвоночных в переработке растительного опада и почвообразовании. Карл Линней писал, что в тропиках три мухи с их потомством съедают труп лошади быстрее, чем лев. Одна из первых работ, в которой наглядно была показана важная роль животных в разложении растительных остатков, превращении их в почвенный слой, принадлежит английскому энтомологу В. Кирби (1800). Он дал подробное описание, как в тропических лесах погибшие деревья (по словам Кирби - «мертвые гиганты»), «перерабатываются» муравьями и термитами в течение нескольких месяцев, постепенно превращаясь в перегной.

В 1837 г. Ч. Дарвин сделал доклад «Об образовании растительного слоя», сделав вывод, что в ее формировании  важную роль играет биологический фактор. Он «… первый установил биогенный характер почв и впервые указал на важную роль в процессе образования почв животных организмов» (Станчинский, 1936). Над классическим сочинением о дождевых червях Ч. Дарвин работал долгие десятилетия и опубликовал его в 1881 г.
И. И. Мечников в 1880 г. писал, что в наших степных районах личинки жука кузьки и близких видов играют такую же роль, как и дождевые черви в более влажных районах. И немудрено, что в последних трудах В. В. Докучаева мы уже читаем: "Попробуйте пройтись по такой целинной древней степи и вырезать из нее кубик почвы, увидите вы, что в нем больше корней, трав, ходов жучков, личинок, чем земли. Все это бурлит, сверлит, точит, роет почву, и получается несравнимая ни с чем губка". 
Немецкий исследователь Р. Франсэ в 1912 году на страницах журнала "Почвоведение" выступил со статьей, где говорилось о взаимосвязанных, обеспечивающих циркуляцию материи организмах, никогда не оставляющих почву, - сообществе, аналогичном планктону водоемов.
С конца 70-х годов XIX столетия начался период накопления более детальных сведений о почвообразующей деятельности животных. Немецкий зоолог Виктор Гензен (1835 —1924) подробно изучил аспекты почвообразующей деятельности земляных червей, подсчитал их численность в почве, описал строение норок и процесс сбора и переработки червями опавших листьев, определив, что один червь за сутки выделяет 0,5 г богатого азотом перегноя. В. Гензен показал, что деятельность червей обеспечивает ускоренную переработку органики, равномерное распределение органических веществ под поверхностью земли, улучшает структуру почвы, способствуя более легкому проникновению корней в «подпочву» и, по сути, установил биогенный характер почв.
Датский почвовед П. Мюллер (1887) большое значение в образовании почв отводил дождевым червям и насекомым. Он выделил три типа гумуса: грубый кислый (Mohr), формирующийся при преобладании грибного разложения; зернистый гумус (Moder), формирующийся в местах, где в животном населении преобладают микроартроподы; и тонкозернистый гумус (Mull), в создании которого большую роль играют черви. В этот же период появились исследования микроорганизмов. Луи Пастер (1822—1895) ввел термины "аэробный" и "анаэробный" и заложил основы новой науки – микробиологии. Он изучил процессы молочнокислого, спиртового, уксуснокислого и открытого им маслянокислого брожения и доказал, что все они вызываются деятельностью разных видов микроорганизмов. 
Э. Геккель (1834—1919) предложил выделить все микроорганизмы, у которых отсутствует дифференцировка на органы и ткани (простейшие, водоросли, грибы, бактерии), в отдельное царство Protista (протисты, первосущества). 

Основателем научного почвоведения является В. В. Докучаев (1846 - 1903), который разработал учение о почве. В. В. Докучаев в 1877 - 1878 гг. приступил к исследованию русского чернозема донских степей на современной территории Ростовской области по запросу Вольно-экономического общества, а затем в 1881 г. Общества естествоиспытателей при Санкт-Петербургском университете для сбора сведений о степени истощенности полос чернозема и наиболее успешно растущих хлебах. Как ученый, он вышел далеко за рамки поставленной перед ним задачи, изложив законы происхождения и развития почвы, дав ему новое определение: почва есть функция (результат) от материнской породы (грунта), климата и организмов, помноженная на время. Он впервые предложил новый подход к познанию природных тел и явлений и обосновал необходимость их изучения во взаимосвязи, “какая существует между силами, телами и явлениями, между мертвой и живой природой, между растительными, животными и минеральными царствами, с одной стороны, человеком, его бытом и даже духовным миром – с другой”. До его работ почва рассматривалась как верхний слой горных пород или как инертный порошок, пассивно передающий растениям необходимые им минеральные соли. В. В. Докучаев назвал почвой дневные, или наружные, горизонты горных пород, естественно измененные совместным влиянием воды, воздуха и различного рода организмов, живых и мертвых и рассмотрел почву как самостоятельное естественно-историческое тело. В работах В. В. Докучаева была изложена новая методология — генетический подход к изучению почвенного комплекса. Этот метод в настоящее время получил широкое развитие на новом уровне и носит название системного подхода. Начиная с работ В.В. Докучаева и его талантливого ученика — В.И. Вернадского, почва считается компонентом еще более сложной природной системы — биогеоценоза и биосферы в целом. Итогом работ В.В. Докучаева было создание учения о природных зонах. Оно было далее развито в трудах Б. Б. Полынова, создавшего новую науку — геохимию ландшафта и учение о коре выветривания. Б. Б. Полынов писал, что именно в почвах сосредоточена геологическая работа живого вещества. 
Ученики и последователи Докучаева П.А. Костычев (1886), В.И. Вернадский (1889), Г.Н. Высоцкий (1899), А.А. Силантьев (1894), Н.А. Димо (1905, 1916), М. Рузский (1905, 1907) и др., продолжая разрабатывать основы генетического почвоведения, связывали ее с зоологией в синтетическую отрасль знания. Наблюдения П. А. Костычева показали, что именно деятельность животных (в его опытах личинок грибных комариков) способствует превращению гниющих листьев в  аморфный перегной. Без животных, если разложение происходит только при участии грибов и бактерий, листья много лет сохраняют свою структуру.
Ученик В.В. Докучаева В.И. Вернадский (1863-1945) стал основателем биогеохимии и представлений о биосфере и ноосфере (сфере разума на планете). Анализируя различия между живыми и косными (то есть неорганизованными) телами, он ввел понятие «биокосных естественных тел». В.И. Вернадский впервые отнес почву в разряд биокосных систем, в основе функционирования которых лежат биохимические механизмы. Он показал, что почва отличается от коры выветривания биогенной аккумуляцией химических элементов. В.И. Вернадский назвал этот феномен органогенным парагенезисом. Благодаря деятельности живого вещества была создана на Земле азотно-кислородная атмосфера, произошли изменения в составе гидросферы и литосферы. В. И. Вернадский выделил основные свойства живого вещества: массу (вес), геохимическую энергию и химический состав, которые в совокупности определяют интенсивность таких важнейших его геологических функций, как концентрационная, газовая, окислительно-восстановительная, метаболическая. Большинство процессов, обеспечивающих эти функции, осуществляются в почве. Рассматривая влияние организмов на почву с позиции общих геохимических законов, он отметил, что живое вещество, вошедшее в состав почвы, обусловливает в ней самые разнообразные изменения свойств: создает мелкоземистость и рыхлость, влияет на физические свойства и структуру, на химические процессы, приводит к смешению химических элементов силами жизни. В. И. Вернадский развил учение о биосфере, особо подчеркнув, что при ничтожно малой массе в биосфере живое вещество энергетически играет первостепенную роль, а также показал значение живого вещества в формировании основных почвенных характеристик.
С. Н. Виноградский (1856—1953) выделил из почвы анаэробный азотфиксатор, названный им в честь Л. Пастера Clostridium pasteurianum, а также микроорганизмы, представляющие собой совершенно новый тип жизни и получившие название хемолитоавтотрофных. В качестве единственного источника углерода для построения всех веществ клетки хемолитоавтотрофы используют углекислоту, а энергию получают в результате окисления неорганических соединений серы, азота, железа, сурьмы или молекулярного водорода.
Почвенная фауна привлекала все большее внимание, методы исследования совершенствовались. Итальянский зоолог А. Берлезе в 1905 г. предложил новый способ быстрого извлечения мелких членистоногих из проб почвы и других субстратов, а когда в 1918 г. для нагрева почвы датчанин А. Тульгрен применил в приборе электрическую лампочку, метод получил название "автоматической выборки". Новые приемы, позволяющие учитывать живущих в почве личинок, ввели в России в практику 3. С. Головянко и другие энтомологи.

Немецкий исследователь Р. Франсэ в 1912 г. на страницах журнала "Почвоведение" выступил со статьей, где говорилось о взаимосвязанных, обеспечивающих циркуляцию материи организмах, никогда не оставляющих почву, - сообществе, аналогичном планктону водоемов.

В начале двадцатого века в Великобритании подробно изучали почвенных простейших. Протозоологи Ротамстедской станции А. Е. Камерон (1917), Д. У. Катлер, Л. М. Крэмп и Х. Сэндон (1922) предложили ряд методик их изучения. Они определили видовой состав почвенных простейших, провели их количественные учеты и изучили их роль в жизни почвы. Первые экспериментальные работы Т. Гуди (1911) на инфузориях (Ciliata), показали, что эти простейшие встречаются в почве в состоянии цист. Эксперименты Ц. Х. Мартина и К. Ф. Левина (1914), проведенные на амебах и жгутиконоiах, установили, что эти простейшие обитают в почве в активном состоянии. Катлер, Мартин и Левин доказали, что существует центральная группа простейших организмов, весьма константная по своему составу, встречающаяся почти во всех исследуемых почвах. Д. Катлер и Л. Крэмп установили, что численность отдельных видов подвержена постоянным суточным колебаниям. Э. Рассел определил некоторые условия, способствующие торможению и даже полной остановке этих колебаний: увеличение органических веществ и хорошая аэрация почв. 
Развитию почвенно-зоологических исследований способствовали работы Н.А. Димо (1916), изучавшего почвообразование в аридных зонах Средней Азии и Южного Казахстана. Горизонтальные и вертикальные почвенно-растительные зоны Средней Азии и Южного Казахстана являются  регионом резких контрастов, где можно наблюдать переход от пустынных земель к черноземам, альпийским лугам, тундрам и ледникам. Такое разнообразие природных условий дало возможность провести глубокие сравнения и сопоставления по распространению, экологии и характеру почвообразующей деятельности дождевых червей в зависимости от типов почв. Профессор Среднеазиатского государственного университета, Димо объединил в группу ученых различных специальностей: почвоведов, зоологов, агрономов, которые подробно изучали систематическое положение почвенных животных, их образ жизни и анализировали изменения почвы в результате жизнедеятельности организмов. Были установлены особенности образа жизни животных в почвах определенного типа, проведен сравнительный анализ некоторых специфических сторон их жизнедеятельности, изучены эколого-физиологические аспекты, связанные с переходом дождевых червей из активного состояния в анабиоз, с широких эволюционных позиций. Димо пришел к выводу о необходимости рассмотрения почвообитающих животных как особого экологического сообщества.
А. Е. Камерон и Х. М. Моррис (1922), используя метод постепенной промывки почв через серию сит с различным диаметром и частотой отверстий, произвели учет качественного и количественного состава конкретных комплексов фауны и устанавили ее экологическую структуру. Было показано, что в процессах разложения наряду с червями участвуют и другие почвенные обитатели. В. П. Тейлор (1935), сотрудник Бюро биологической службы Департамента сельского хозяйства США, рассмотрел основные формы влияния животных на почву и ее плодородие. Основываясь на большом материале, накопленном к тому времени, Тейлором был сделан вывод, что больший эффект на изменение свойств и структуры почв оказывают не крупные, а мелкие, но весьма многочисленные формы. Среди последних наиболее ответственная роль отводилась простейшим и насекомым. Это положение подкреплялось данными американского зоолога Ю. Маколлоха (1926). Согласно приводимым ему фактам, около 95% всех насекомых развиваются в почве.
Разработка почвенно-зоологической тематики в Петроградском университете в 20-30-х годах была связана с именем зоолога В. А. Догеля и созданной им научной школы. Разработав метод прямого подсчета почвенных простейших на мазках, Догель и его коллеги (Е. С. Раммельмейер и А. А. Стрелков) способствовали дальнейшему изучению значения простейших в жизни почвы, характера их взаимоотношений с другими членами эдафона. 
Накопленные сведения о почве и процессах, в ней происходящих, привлекали внимание многих ученых. В середине двадцатого века сформировалось новое направление – почвенно-зоологическое. 
В 30-е годы появились первые работы М. С. Гилярова (1935, 1937) по почвенным вредителям каучуконосов. Он установил, что влажность почвы является главным показателем степени повреждаемости растений почвенными вредителями. Я. И. Принц (1937) выявил прямую зависимость между кислотностью почвы и распределением в ней личинок хрущей и проволочников и высказал гипотезу о кислотности почвы, как экологическом факторе, определяющем степень жизнедеятельности почвенных насекомых. С накоплением сведений энтомологи составили первые определители вредных почвенных насекомых (А.В. Знаменский, 1927; З. С. Головянко, 1936 и др.). Большую роль в развитии почвенной зоологии сыграли также исследования зоологов университетов Воронежа, Ленинграда, Перми, Ташкента. 
Развитие почвенной зоологии шло параллельно со стремительным прогрессом экологии. Рожденная в 1869 г. Э. Геккелем на бумаге, экология родилась вторично в жизни». Один из виднейших экологов Д.Н. Кашкаров (1935) писал: «такое изучение дает нам рационально использовать животный мир как производительную силу. Многолетние наблюдения над почвенными простейшими в Средней Азии провели А.Л. Бродский, А. В. Беляева, А. Янковский, П. Дровянникова (1937). Они пришли к выводу, что протистофауна является своеобразным пульсом почвы. Е. С. Кирьяновой (1936) удалось установить, что качественный состав эдафона зависит от совокупности факторов, в том числе экологического режима конкретного участка, удобрения и обработки почвы, структуры и физических свойств почвы. Работы подобного плана проводили и другие исследоватили, например, А.Ф. Крышталев (1936), В.Н. Беклемишев, Игошина, Баскина, Фридман (1928). Статистические методы дали возможность установить, что пространственное распределение животных конкретных ассоциаций зависит от экологических условий. При однородных же условиях среды это распределение становится случайным. Комплекс этих работ способствовал развитию биоценотического подхода к анализу животного населения почвы, который затем был развит в исследованиях М. С. Гилярова и его учеников.
Основателем почвенной зоологии как науки является академик Меркурий Сергеевич Гиляров (1910 – 1985 гг.). М. С. Гиляров работал в университетские годы под руководством выдающегося биолога-эволюциониста И. И. Шмальгаузена. В 30-е годы было собрано много сведений о численности различных групп животных в почвах разного типа, под различного типа растительностью, об экологических требованиях некоторых представителей почвенной фауны, об их деятельности в почвах и т. д. Это позволило М. С. Гилярову обобщить разрозненные материалы и дать в 1939 г. краткие обзоры в журнале "Почвоведение" ("Почвенная фауна и жизнь почвы" и "Влияние почвенных условий на фауну почвенных вредителей"). Статьи привлекли внимание почвоведов Московского университета, и автору предложили организовать при почвенном отделении геолого-почвенного факультета небольшую лабораторию. Там он составил первую сводку по методам количественного учета групп почвенных беспозвоночных, проводились исследования взаимосвязи численности почвенных животных, микроорганизмов и корневой массы.  Поставив перед собой задачу дать полный и систематизированный анализ существующих способов количественного учета всего животного комплекса, обитающего в почве, М. С. Гиляров создал уникальное методологическое пособие, которое, по свидетельству Ч. Элтона (1943) не имело аналогов в англоязычной научной литературе. Во-первых, М.С. Гиляров предложил классифицировать сами методы количественного учета на прямые и косвенные. Во-вторых, пришел к важному заключению, что взятие почвенных проб и выделение из них животного населения, не может быть осуществлено при помощи единого метода. В зависимости от характера и величины объекта, от его численности, от почвенных условий и самих задач учета должен быть определен и метод исследования. Им была выделена главная особенность - резкая дифференцированность размеров педофауны. Ученый предложил классификацию почвенной фауны, которая затем немного модифицировалась. Также ему удалось связать размеры животных с особенностями их экологии (в частности дыхания).
В конце тридцатых - начале сороковых годов двадцатого столетия М. С. Гиляров опубликовал ряд фундаментальных работ по экологии почвообитающих насекомых, методам учета почвенной фауны, адаптации животных к условиям жизни в почве.. В 1944 г. М. С. Гиляров приступил к работе в Институте эволюционной морфологии и экологии животных им. А.Н. Северцова (в настоящее время Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова Российской Академии наук). В своей первой монографии «Особенности почвы как среды обитания и ее значение в эволюции насекомых» (1949) была выдвинута концепция о почве как особой среде обитания живых организмов, занимающей промежуточное положение между наземной и водной средой. Она стала теоретической основой новой науки, способствовало развитию нового взгляда на задачи изучения почвенного населения почвы, как на эволюционно сложившийся комплекс форм с особыми морфо-физиологическими адаптациями к обитанию в этой среде (Чеснова, Стриганова, 1999). 
Официальной датой рождения почвенной зоологии как самостоятельной отрасли естествознания, М. С. Гиляров считал 1951 г., когда в центральной печати почвенная зоология была названа новой научной областью в статье президента АН СССР академика А.Н. Несмиянова (Выдающиеся успехи советской науки, газета Правда от 18 марта 1951 г.). В 1952 г. М.С. Гиляров организовал научную группу по почвенной зоологии, на базе которой в 1955 г. был основан центр почвенно-зоологических исследований - лаборатория почвенной зоологии. Дальнейшие работы М.С. Гилярова были основаны на обширных научных материалах, собранных в многочисленных экспедициях вместе со своими талантливыми учениками – Б. Р. Стригановой, И. Х. Шаровой, Ю. И. Черновым, Д. А. Криволуцким, А. А. Захаровым и другими исследователями в разных географических зонах страны.
М. С. Гиляров уделил особое внимание приспособлениям животных к защите от высыхания и условиям дыхания в почве; развитию трахейной системы. Сужение значения кожного дыхания рассматривалось в связи с усилением защитной функции покровов, изучалось питание почвенных животных, соотношение сапрофагов и фитофагов в их пищевом рационе, что было тесно связано с проблемой оценки вредоносности корнегрызущих личинок насекомых. М.С. Гиляров (Гиляров, 1969, с. 277) писал: «Животными, как консументами, так и редуцентами, выводятся в больших количествах продукты белкового и нуклеопротеидного катаболизма (аммиак, мочевина, мочевая кислота, гуанин) и потребляемые растениями соли калия, магния, кальция, натрия в виде сульфатов, хлоридов, карбонатов и др. Именно деятельности животных почва часто бывает обязана своей зернистой структурой, в кишечниках...происходит перемешивание минеральных частиц почвы с органическими — создаются водопрочные структурные отдельности, обеспечивающие благоприятные для растений аэрацию почвы и ее водный режим, наиболее благоприятные условия поступления элементов минерального питания в корни растений… Роющая деятельность более крупных обитателей почвы способствует созданию в ней некапиллярной скважности, обеспечивающей просачивание осадков вглубь, а не их поверхностный сток, ведущий к смыву почвы, к ее эрозии».
 В 1964 г. под его руководством был издан "Определитель обитающих в почвах личинок насекомых", в 1965 г. вышла монография М.С. Гилярова "Зоологический метод диагностики почв" и позднее "Определитель обитающих в почве клещей" в трех томах (1975 -1978), которые создали основу дальнейшего изучения почвенной фауны и ее роли в почвообразовании. 
В задачи почвенной зоологии входит изучение животного мира почв, его состава, основных жизненных функций животных (размножения, питания, роста, передвижения и др.), определяемых особенностями почвы как среды обитания, а также характера распространения животного населения в разных типах почв; изучение роли животных в динамике почвенных процессов (перераспределения органического и минерального материала в почвенном профиле, гумификация и минерализация растительных остатков), влияния на почвенную структуру и оценки роли почвенных животных в биологическом круговороте веществ и энергии через почвенный ярус экосистем. Всесторонне изучаются прямые и обратные связи между почвой и ее животным компонентом, закономерности влияния почвы на формирование системы адаптации животных к обитанию в этой среде, влияние животных на почвообразовательный процесс и характер функционирования почвы как экологической системы,  решаются проблемы экологии и генетического почвоведения.
Педобиоценоз включает представителей разных царств, размеров, экологических групп, сухопутные формы и физиологически водные организмы. Разнообразие живых организмов обусловлено структурной сложностью почвы как среды обитания.
2 Почва как среда обитания
Почва - трехфазная полидисперсная система с обильными ходами и полостями между твердыми частицами и их конгломератами. Твердая фаза почвы включает минеральные (50 - 60 % от общего веса почвы) и органические вещества (в среднем до 10 % от веса почвы). Жидкая фаза представлена почвенной влагой с растворенными в ней органическими и минеральными веществами. Газообразная фаза - это почвенный воздух, состоящий из паров воды, кислорода, углекислоты, аммиака и других газов. Жидкая и газообразная фазы заполняют свободные пространства между твердыми частицами и агрегатами почвы. 
Органическое вещество образуется в результате отмирания организмов, входит в состав их экскретов (выделений). Почва тем плодороднее, чем богаче ее фауна, так как почвенные животные активно участвуют в создании разных типов гумуса. Тонкозернистые («сладкие») гумусы - мули - соответствуют фауне дождевых червей и личинок насекомых. Гумусы модеры обязаны своим происхождением насекомым, панцирным клещам, мокрицам. Кислые гумусы - моры - существуют скорее благодаря деятельности грибов. Содержание органических соединений является важнейшим фактором для фауны, так как от него зависят кормовые ресурсы. Органические вещества почвы проходят цикл последовательных фаз распада, который завершается их превращением в углекислый газ и воду. Этот процесс протекает медленно, особенно в бореальных и умеренных широтах. Параллельно с цепями распада в почве проходит такой цикл превращения органического вещества, который зависит от влияния сложившегося эдафона и направлен или в сторону минерализации (пастбищная цепь питания), или в сторону гумификации (гумидная цепь питания). В почвах тропической Африки действие микроорганизмов и химические процессы распада ускоряются жарой, а потоки дождевой воды быстро уносят растворимые вещества, нужные для жизнедеятельности организмов, и в почвах вымывается гумус. Там, где почва не защищена развитым растительным покровом, к поверхности поднимаются соли кремния; в результате этого процесса, называемого латеритизацией, почва превращается в твердую каменистую породу, практически не содержащую органических веществ. 
Почва сформировалась на границе соприкосновения и взаимодействия планетарных оболочек литосферы, гидросферы и атмосферы. Она образует особую геосферу - педосферу, или почвенный покров Земли. Наиболее деятельной частью педосферы является гумосфе​ра - верхняя часть почвы, насыщенная органическим веществом. Почва, как природное тело, имеет свое положение в пространстве, объем и границы. Верхняя граница - это поверх​ность раздела между почвой и атмосферой. Нижняя граница по​чвы определяется глубиной, на которую произошло существенное изменение горной породы почвообразовательным процессом до границы сопрокосновения с почвообразующей породой. Мощность почвы составляет 1 - 3 метра, но в тундре, пусты​нях и в горах может измеряться десятками сантиметров и даже от​дельными сантиметрами. Напротив, в тропиках ее мощность может достигать 6 – 10 м. Боковая граница почвы определяется как вертикальная поверхность раздела между элементарными по​чвенными ареалами (ЭПА), внутри которых отсутствуют почвен​но-географические границы. Площади ЭПА колеблются в очень широких пределах - от не​скольких квадратных метров (пятна солонцов среди каштановых почв) до нескольких десятков и даже сотен гектаров (ЭПА черно​земов, пустынных почв). 
По вертикали почвы разделяются на генетические горизонты, которые характеризуются определенными морфологическими признаками, составом и свойствами. Верхние горизонты почв обогащены органическими веществами, ниже залегают горизонты выноса и накопления (элювиальные и иллювиальные, или метаморфические), которые сменяются переходными к почвообразующей породе. Совокупность генетических горизонтов образует почвенный профиль, который является характерным для каждой почвенной разности: типа, подтипа, рода и других таксономических рангов почвенной классификации.

Почвенные горизонты отличаются друг от друга по цвету, плотности, гранулометрическому составу, влажнос​ти и другим признакам. Основными почвенными горизонтами являются горизонт А (перегнойно-аккумулятивный, в нем накапливается и преобразуется органическое вещество, формируется гумус, но органическое вещество выносится вниз), горизонт В (горизонт вымывания, или иллювиальный. В нем происходит оседание и преобразование вымытых сверху веществ. Здесь мало гумуса, много минеральных солей и питательных веществ) и горизонт С – материнская порода, ниже которой залегает коренная почвенная порода - D (рис. 1). 
В умеренных широтах горизонт А подразделяется на подстилку (рыхлое скопление растительных веществ); гумусовый слой (темно-окрашенный), где частицы органического вещества перемешаны с минеральными веществами; подзолистый слой - серый, в нем преобладают кремний и некоторые минеральные соединения. В разных природных условиях над горизонтом А может находиться подстилка, дернина, ветошь или степной войлок в виде опада растений на различных стадиях разложения, а между основными горизонтами залегать другие горизонты или подгоризонты, или переходные горизонты (например, переходный горизонт ВС).
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Рисунок 1. Почвенные профили: А – каштановая тяжелосуглинистая почва; Б – бурая степная суглинистая почва (источник: http:// collectedpapers.com.ua/wp-content/uploads/2015/07/077_078.jpg)
Свойства почвы во многом зависят от ее гранулометрического (механического) состава (рис. 2). Он определяется, главным образом, теми породами, на которых почва образовалась. Твердая фаза почвы состоит из частиц разного размера: ила (мельчайшие частицы), пыли (частицы размером 0,001-0,05 мм), песка (частицы не более 1 мм), гравия (1 - 3 мм), камней (частицы более 3 мм). Частицы песка различны: крупнозернистые пески - 0,2 - 2,0 мм, мелкозернистые пески - 0,2 мм - 20 мк. В составе твердых частиц почвы можно также выделить суглинки (частицы размером 2 мк), минеральные коллоиды (в основном, глина) (менее 2 мк).
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Рисунок 2.  Треугольная диаграмма классов механического состава почв: δ – размер частиц (источник: http://thelib.ru/books-read-5.html)
Почвы делятся на структурные и бесструктурные, что определяет многие физические свойства почв. К физическим свойствам почвы относятся:

- пористость (зависит от величины и формы зерен) - крупнозернистые почвы содержат мало пор, примерно до 25% на песке или гравии, чернозем до 85%, глинистые почвы содержат до 40 - 45% пор. Пористость почвы определяет циркуляцию воды, воздуха и перемещения животных.  

- плотность почв значительно меняется и зависит от разных факторов, в первую очередь от соотношения песчаных и глинистых частиц в материнской породе. Плотная, слабо пористая почва затрудняет вертикальные передвижения педобионтов, чувствительных к температуре и влажности. В тяжелых плотных почвах ограничивающим фактором может быть недостаток кислорода.
- капиллярность почвы (способность почвы поднимать влагу). Капиллярность выше у мелкозернистых почв, а, значит высота поднятия грунтовых вод, например, у чернозема выше, чем  в песчаных почвах.
- влагоемкость почвы - способность почвы удерживать влагу: высокую влажность имеет чернозем, меньше подзолистая и еще меньше песчаная почва.  

Условия почвенной среды обитания определяются такими важнейшими свойствами почвы как ее аэрация (то есть насыщенность воздухом), влажность (присутствие влаги), теплоемкость и термический режим (суточный, сезоный, разногодичный ход температур). Термический режим, по сравнению с наземно-воздушной средой, более консервативный, особенно на большой глубине. В целом, почва отличается довольно устойчивыми условиями жизни. Почва непрозрачна и почти всегда насыщена водными парами. Эти особенности сказываются на эдафоне. Кольчатые и многие круглые черви более многочисленны в суглинистых и глинисто-песчаных почвах, чем в песчаных или гравии и иле. Почвы, наиболее благоприятные для жесткокрылых насекомых, всегда содержат повышенное количество мелких компонентов (глина, суглинок), сохраняющих требуемую для этих животных влагу. Для почвы характерно относительное постоянство ее свойств.
Между частицами почвы, свободными от воды, находится почвенный воздух. Находясь в непосредственном контакте с атмосферным воздухом, он значительно отличается по составу от атмосферного. Почвенный воздух содержит в 10-100 раз больше СО2, чем атмосферный. В верхнем слое почвы содержится от 0,3 до 1,5 % СО2, на глубине – до 3,0 % СО2 (тогда как в атмосферном воздухе содержится 0,03 % СО2). В глубинных слоях, а также в плотных почвах происходит накопление углекислоты - продукта дыхания корней растений. На аэрацию почвы влияют различные факторы. Так повышение влажности препятствует проникновению О2. При затоплении почв содержание СО2 в защемленном воздухе почвенных пор достигает 10 % и более. Вблизи очагов гниения почва может содержать воздух, насыщенный сероводородом, метаном, аммиаком. При затоплении почвы или интенсивном разложении остатков в ней могут возникнуть анаэробные условия. 
Воздух, находящийся в почвах разного типа, имеет неодинаковый состав. Наибольшее количество кислорода содержится на поверхности высоко порозных почв. Газы, а также минеральные вещества, их растворы, состав почвенного воздуха и определяют химические свойства почвы. Некоторые животные устойчивы к высоким концентрациям углекислого газа (личинки жуков-щелкунов — проволочники, многие земляные черви, термиты). При повышении температуры воздух расширяется и выходит из почвы, а при понижении он более интенсивно проникает в промежутки между почвенными частицами, соотношение воды и воздуха в почве изменчиво. Это является одной из причин вертикальных миграций почвенных организмов. При избытке влаги и ухудшении аэрации они поднимаются к поверхности, при недостатке влаги и улучшении аэрации - опускаются в более глубинные слои.
Почвенная влага - существует в химически связанном, жидком и газообразном состояниях. Гигроскопическая вода берет начало от водяных паров воздуха и образует тонкую пленку вокруг почвенных частиц, пропитывая их и удерживаясь очень прочно. Она недоступна для использования ни животными, ни растениями. Минимальной гигроскопичностью обладают крупнозернистые почвы. Пленочная вода покрывает достаточно крупные комки почвы и становится средой жизни многим формам, обладающим водным дыханием (простейшие, коловратки). Капиллярная неадсорбируемая вода заполняет поры с диаметром менее 0,2 мк. Она удерживается прочно и не может быть использована организмами. Капиллярная адсорбируемая вода находится в порах с диаметром от 0,2 до 8,0 мк. Она обычно поглощается растениями в период между дождями, а также поддерживает активность ряда бактерий и простейших (жгутиковые из семейства Воdonidae, раковинные амебы Thecamoebina). Гравитационная вода временно скапливается в крупных порах почвы. Она уходит под влиянием силы тяжести. Эта вода может быть быстро движущейся (свойственная песчаным почвам) и медленно движущейся (задерживается на несколько дней в мелких порах диаметром более 8,0 мк). Почвенная влага оказывает влияние на микроклимат и выживание организмов в почве. Из-за насыщенности почвенного воздуха влагой в почве могут жить животные, не имеющие специальных приспособлений для обитания в сухой атмосфере, такие как черви, ракообразные, моллюски, встречаются и настоящие водные формы. Через покровы этих обитателей могут проникать вода и кислород, как у беспозвоночных, обитающих в водоемах. 
Тепловой режим почвы и его суточные и годовые колебания оказывают влияние на активность и прирост биомассы почвенной биоты через скорость биохимических реакций, а также ограничивая жизнедеятельность организмов при критических значениях температурного фактора. Значения температуры резко колеблются только на поверхности. С глубиной суточные и сезонные изменения температуры уменьшаются. На глубине в 1 м колебания температуры практически не прослеживаются для большинства климатических зон. Среди педобионтов выделяются теплолюбивые виды, распространение которых связано с соответствующими ландшафтно-климатическими зонами, определенными почвенными слоями и сезонами. Многие из них в умеренных широтах при похолодании впадают в диапаузу. В других регионах, например, на юге степной зоны, некоторые беспозвоночные впадают в диапазу в жаркое время. 
В почве могут содержаться все химические элементы, но основу минеральной части почвы составляют песок и алеврит (формы кварца (кремнезема) SiO2 с добавками силикатов (Al4(SiO4)3, Fe4(SiO4)3, Fe2SiO4) и глинистых минералов (кристаллические соединения силикатов и гидроксида алюминия). Твердая фаза может содержать различную массу неорганических, органических остатков и живых корней растений и коллоидов. Водная фаза почвы (почвенный раствор) имеет разную степень кислотности и концентрацию растворенных солей. Химический состав почвы, ее кислотность (pH), особенности распределения химических элементов влияют на состав и численность почвенных животных сообществ. Простейшие, в зависимости от видовой принадлежности, переносят изменения водородного показателя (pH) от 3,9 до 9,7. Среди раковинных амеб существуют ацидофильные виды (Centropyxis vandeli предпочитают кислые почвы с pH ниже 6), нейтрофильные виды (Difflugia lucida обитает в почвах с pH 6-7), базофильные виды (Centropyxis halophila предпочитает почвы с pH выше 7). Нейтрофильные виды наиболее многочисленны. Дождевые черви не переносят pH ниже 4,4. В интервале pH от 4,5 до 8 они наиболее многочисленны. Моллюски зависят от водородного показателя из-за потребности в извести для построения раковины, поэтому они обычны в почвах с pH 7-8. В засоленных почвах обитает ограниченная по своему составу, но очень характерная фауна. На жизнедеятельность многоножек, мокриц, моллюсков, дождевых червей оказывает влияние содержание катионнов кальция. Большинство дождевых червей нуждается в кальции для обеспечения работы карбонатных желез пищевода. Велика потребность в кальции у многих раковинных амеб, моллюсков, а некоторые многоножки предпочитают известковые почвы (например, Diplopoda). Почвенные беспозвоночные реагируют на содержание отдельных химических соединений, в том числе катионы солей. Например, дождевой червь Eisenia foetida более чувствителен к хлориду натрия, чем к хлориду аммония, литию и калию. У червя Helidrolus caliginosus, живущего в почвах в садах, парках, падение чувствительности соответствует следующему ряду: хлорид калия, хлорид аммония, хлорид натрия, хлорид лития. 
Процесс почвообразования на Земле продолжается более 2 млрд. лет. Эпохи почвообразования сменяли друг друга в соответствии со сменой геологических циклов. В отдельные периоды на тех или иных участках суши почвы гибли, но результаты почвообразования сохранялись, происходило их прогрессивное накопление. Почвы последующих циклов наследовали вещественный состав и свойства почв предыдущих эпох. Исторически шло усложнение почвенного покрова, сопровождающееся естественным ростом биоразнообразия.

Почвенные процессы протекают в тесной взаимосвязи и взаимозависимости, охватывая всю почвенную толщу или сосредоточиваясь в отдельных ее частях. Происходят они в гравитационном поле Земли, имеют циклический характер, сопряженный с цикличностью поступления на поверхность почвы радиационной энергии (суточные, годовые и многолетние циклы) и с биологической цикличностью живых организмов. Цикличность процессов не означает полного возврата почвы в исходное состояние. Результаты циклических процессов, происходящих в почвенной массе с самого начала формирования, определяют становление, развитие и эволюцию почв. Существо процессов, их интенсивность в разных объемах почвы неодинаковы, большое влияние на них оказывает глубина от поверхности, заселенной в разной степени живыми организмами. Почва как открытая система связана также с другими природными системами (атмосферой, грунтом) взаимным и многосторонним обменом веществ. 

Относительно слабая изменчивость естественных почв как среды обитания по сравнению со скоростью последовательных направленных изменений почвенной биоты обусловливает высокую устойчивость почвенных биоценозов и сохранение биоразнообразия. Таким образом, почва представляет собой результат многообразных и беспрерывных изменений, которые испытывает материнская порода под влиянием развивающихся в ней почвообразовательных процессов, важнейшим фактором из которых выступает деятельность почвенной биоты.
Вопросы для самоконтроля:

1. Какой ученый ввел термины «жесткокрылые», «двукрылые»?

2. Кто ввел понятие о почве как естественно-историческом теле?
3. Перечислите основные направления работ Н.А. Димо. 
4. Назовите основной труд Ч. Дарвина о дождевых червях.
5.
Перечислите особенности почвы как среды обитания.

6. Кто является основателем науки "почвенная зоология"?

7.
Перечислите фундаментальные труды М.С. Гилярова и обоснуйте их значение в развитии почвенной зоологии и эволюции.

8. Обоснуйте неоднородность почвенной среды обитания.
9. Назовите среду обитания простейших в почве.
10. Перечислите основные отличия почвенного воздуха от атмосферного воздуха.

Лекция № 2
Тема: Экологические группы почвенных животных

1 Экологические группы почвенных организмов по размерам и связи  с почвой
В почве обитает огромное число живых организмов разного размера – от микроорганизмов и простейших до позвоночных животных. Существует несколько классификаций почвообитающих животных по размерным группам. Почвенно-зоологическая школа, основанная М.С. Гиляровым, подразделяла многоклеточных почвенных беспозвоночных на четыре размерные группы: нано-, микро-, мезофауну и макрофауну. 
1. Нанофауна - микроскопические беспозвоночные, тесно связанные с пленочной водой (простейшие, коловратки, тихоходки, гастротрихи - геогидробионты). Их размер от 0,16 до 1,28 мм.
2. Микрофауна - мелкие, до 1,2 - 2 мм почвенные беспозвоночные, например, панцирные клещи, ногохвостки, существующих вне почвенных микроводоемов (геоатмобионты). 
3. Мезофауна - крупные почвенные беспозвоночные, такие как мокрицы, энхитреиды, земляные черви, моллюски, ракообразные, скорпионы, пауки, многоножки, насекомые, пауки, размером от 1,28 до 10,2 мм (рисунок 3). 
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Рисунок 3. Почвенная фауна (источник: http://fictionbook.ru/static/ bookimages/ 12/60/49/12604994.bin.dir/h/i_013.jpg)

4. Макрофауна – крупные земляные черви, мелкие позвоночные животные, связанные с почвой (землерои - слепыш, крот, цокор и другие, а также норннки: суслики, сурки). В дальнем зарубежье к макрофауне относят животных размером от 10,2 до 81,6 мм - в этой группе наиболее распространены крупные личинки насекомых и дождевые черви. Выделяют также мегафану – крупных, в том числе травоядных млекопитающих, которые оказывает большое воздействие на формирование почв. В дальнем зарубежье к мегафауне относят роющих позвоночных животных (змеи, ящерицы, кроты, слепыши, слепушонки, цокоры, мыши и прочие) размером более 81,6 мм.

По классификации, принятой в дальнем зарубежье,  к микрофауне относят простейших, в мезофауну включают мелких беспозвночных, в макрофауну – крупных беспозвоночных, в мегафауну – беспозвоночных более 80 мм и позвоночных животных.
Существует обратная зависимость между размерами животных и уровнем их обилия: чем меньше размеры организмов, тем выше их обилие в почве (табл. 1).
Таблица 1

Уровни численности разных размерных групп многоклеточных почвенных беспозвоночных (экз./м2, по Стригановой, 2000)

	Размерная группа, мм
	Состав животных
	Уровни обилия

	Нанофауна

(0, 005 – 0,1)
	Protozoa
Nematoda
Rotatoria
	(1 - 2) х 108…5 х 107

(250 – 15 000) х 103

(1 – 100) х 103

	Микрофауна

(0,1 – 2,0)
	Acari

Collembola

Enchytraeidae
	3 000 – 50 000

2 000 – 15 000

200 – 10 000

	Мезофауна

(2,0 – 20,0)
	Aranea

Isopoda

Myriapoda

Coleoptera, larvae

Diptera, larvae
	10 – 80

10 – 100

1 – 200

5 – 200

10 - 400


По степени связи с почвой в составе почвенной фауны различают постоянных обитателей (геобионты); организмы, проходящие в почве одну из активных (питающихся) стадий (геофилы); виды, использующие почву лишь как убежище (геоксены). Морфофизиологическими приспособлениями к обитанию геобионтов в толще почвы являются потеря пигмента и зрения у глубокопочвенных обитателей; отсутствие эпикутикулы либо присутствие ее на отдельных участках тела; для многих беспозвоночных (дождевые черви, энхитреиды). Характерна неэкономная система выведения продуктов обмена из организма. В относительно влажной почве дыхание осуществляется через поверхность тела (характерно для  земляных червей, энхитреид).
2 Жизненные формы, способы дыхания и пищевой режим почвенных беспозвоночных
Среди почвообитающих животных выделяют несколько жизненных форм. Жизненная форма - это исторически сложившийся комплекс биологических, физиологических и морфологических свойств вида, обусловливающих определенную реакцию на воздействие среды.  
Геобионты включают следующие жизненные формы:

- ризобионты – животные, связанные с корнями растений;

- сапробионты – обитатели разлагающихся органических веществ;

- копробионты – беспозвоночные – обитатели навоза;

- ботробионты – обитатели нор;

- планофилы – животные, которым свойственно частое перемещение.

Эпигеобионты – беспозвоночные животные, которые держатся на более или менее открытых участках поверхности почвы. В зависимости от грунта, на котором обитают поверхностно обитающие животные, их подразделяют на группы:

- псаммобионты – животные, приспособленные к жизни на песчаном субстрате;

- петробионты – обитатели каменистых участков;

- галобионты – жители засоленных участков почвы.

Также выделяют почвенных животных в зависимости от предпочитаемого яруса наземных экосистем: 
- герпетобионты – обитатели растительных и иных органических остатков на поверхности почвы; 
- стратобионты - обитатели  подстилки; 
- педобионты - собственно почвообитающие животные.

Большинство почвенных животных дышит кислородом почвенного или атмосферного воздуха – это  геоатмобионты. Животные – обитатели пленочной или капиллярной воды (мелкие простейшие, коловратки и др.) дышат кислородом, растворенным в воде – это геогидробионты. Они обитают в пленке воды, которая обволакивает почвенные частицы. При недостатке влаги им характерно оцепенение, инцистирование или образование коконов. 
К обитанию в почве педобионты выработали разнообразные приспособления во внешнем и внутреннем строении. Геоатмобионты передвигаются  по естественным скважинам или сами прокладывают ходы. Ходы прокладываются животными путем раздвигания почвенных частиц (червями, личинками двукрылых) или путем измельчения почвы (характерно для личинок многих видов насекомых). Почвенные животные часто имеют специальные приспособления для отгребания почвы. Движение мелких животных в скважинах не отличается от движения по поверхности субстрата. Недостатком образа жизни скважников является их высокая чувствительность к высыханию субстрата и зависимость от физических свойств почвы. В плотных и каменистых почвах их численность невелика. Геогидробионты имеют те же приспособления для передвижения, что и водные обитатели.
Как у любых других животных, пища является источником энергии и определяет пищевой режим. По типу питания выделяются следующие группы почвенных животных:
- фитофаги — питаются живыми растительными тканями и соком растений. В этой группе выделяют ризофагов (питаются корнями растений), карпофагов (питаются семенами), ксилофагов (потребители древесины); 
- зоофаги — животные, питающиеся другими животными. К ним относятся хищники и  паразиты (используют других животных или растения в качестве среды обитания и источника питания); 
- сапрофаги, или детритофаги — животные, питающиеся разлагающимися остатками организмов. 
- миксофаги – формы со смешенным питанием.
На долю сапрофагов приходится основная масса почвенных животных в гумидных и субгумидных регионах. Биогеоценотическая роль сапрофильного комплекса состоит как в непосредственном биохимическом и физическом воздействии на органические остатки, так и в стимуляции деятельности сапрофитного комплекса. Комплекс почвообитающих сапрофагов неоднороден по характеру питания входящих в его состав животных. Фитосапрофаги утилизируют непосредственно отмершие ткани сосудистых растений. Эти животные способны использовать клетчатку, гемицеллюлозы, пектины. Активными разрушителями листового опада являются диплоподы, мокрицы, наземные моллюски, некоторые виды дождевых червей и коллембол, личинки типулид и бибионид. В переваривании грубой растительной пищи у этих форм активную роль играют кишечные симбионты — бактерии, грибы и простейшие, они имеют также собственный фермент целлюлозу.

Микробофаги (микрофитофаги) — это потребители бактериальных пленок, микромицетов, почвенных водорослей. К ним относятся многие виды панцирных и тироглифодных клещей, энхитреид, нематод, коллембол, простейших. Они имекют энзимы, расщепляющие оболочки и включения грибных клеток. В этой группе имеются потребители почвенных водорослей — альгофаги, как разновидность фитофагов. При выветривании горных пород на рыхлых продуктах их разрушения в первую очередь поселяются водоросли, лишайники и беспозвоночные — альгофаги (микроартроподы). Водоросли благодаря водоудерживающей способности создают среду, благоприятную для поселения микроорганизмов. Но в основном потребление водорослей комбинируется с бактерио- и микофагией. Совместная встречаемость беспозвоночных и водорослевых группировок имеет большое значение в формировании пионерных сообществ в развивающихся почвах. Экскременты животных составляют основу органической фракции первичных почв.
Детритофаги питаются детритом - измельченными, сильно разложившимися и гумифицированными остатками животных и растений с населяющими их живыми микроорганизмами, часто перемешанные с частицами почвы. Принимая активное участие в разложении подстилки, детритофаги играют большую роль в обмене веществ между почвой и растительностью. Эта группа включает дождевых червей, энхитреид, орибатид, личинок некоторых видов жуков и двукрылых, диплопод семейства полизониида, коллембол. 
Копрофаги — питаются собственными экскрементами или экскрементами других животных (жуки-навозники, личинки серых мясных мух). 
Некрофаги — потребители трупов животных (жуки-мертвоеды, личинки синих и зеленых мясных мух, кожееды) относят также сапрофагам в широком смысле слова. 
Среди почвенных сапрофагов по их избирательности к разлагающимся органическим остаткам немецкий ученый В. Дунгер выделил первичных и вторичных разрушителей. К первичным разрушителям он отнес крупных почвенных и подстилочных беспозвоночных, питающихся отмершей растительностью, но не разложившейся, сохранившей тканевую структуру. Растительные остатки начинают перевариваться ими после выщелачивания полифенольных соединений или предварительного разрушения. Животные размельчают и мацерируют частицы растительных тканей в ротовой полости и кишечнике и разрушают связи между отдельными клетками. Они могут быстро размельчать и заглатывать мягкие ткани гниющей древесины, особенно влажной. Сапрофитофаги быстрее разрушают «хрупкие» виды листвы, нежели остатки с сильно кутикулизированными покровами (корни, кора, листва). К активным разрушителям растительных остатков относятся красные дождевые черви, диплоподы, мокрицы, личинки длинноусых двукрылых (типулиды, бибиониды, ликорииды), некоторые виды коллембол и орибатид.

К вторичным разрушителям относятся животные – потребители мертвых растительных остатков, размельченных в кишечнике первичных разрушителей, частично переваренных энзимами животных и микроорганизмов, и обогащенных продуктами их обмена. Они усваивают легкогидролизируемые продукты разложения растительных тканей. Эта категория включает формы со смешанным питанием: сочетание таких пищевых режимов, как сапрофагия, микрофагия, хищничество на мелких животных. В почве много видов со смешанным типом питания – миксофагов. К этой группе относятся копрофаги и детритофаги (дождевые черви, навозники, бронзовики). Значительная доля приходится на мелкие формы (микроартроподы, энхитреиды), обитающие в ферментативном слое подстилки и ризосфере растений, обогащенных разложившимися органическими остатками.

В зависимости от степени ограниченности пищевого рациона виды-гетеротрофы распадаются на три экологические группы: полифаги, олигофаги и монофаги. Полифаги используют в качестве пищи обширную группу животных и растений. Паразиты, хищники и фитофаги часто питаются представителями только определенных родов или семейств из мира животных или растений. У монофагов набор объектов питания ограничен одним видом или несколькими близкими видами одного рода растений или животных. 

Своим разнообразием почвенные организмы обязаны разнообразию условий обитания в почве, представляющей сложную полидисперсную систему. В полостях между твердыми частицами могут существовать мелкие формы физиологически водных животных (простейшие, коловратки, нематоды), населяющие в сущности не всю почву в целом, а те крохотные водоемы, которые образуются в скоплениях почвенной влаги. В более влажных почвах или при более влажной погоде они могут активно передвигаться в каплях воды, а в сухих почвах они прилипают (адгезируют) к почвенным частицам, удерживаемые силами поверхностного натяжения пленки воды. Таким образом, одну из категорий почвенных обитателей образуют мелкие, по существу водные животные. Другая категория — животные, размеры которых меньше, чем промежутки между частицами почвы, трещины или почвенные ходы. Это микроартроподы — клещи, многоножки-симфилы, протуры, коллемболы, некоторые мелкие высшие насекомые. Крупные беспозвоночные (дождевые черви, мокрицы, многоножки-геофилиды, личинки многих насекомых) активно прокладывают ходы, размельчая почву или раздвигая частицы почвы. Разные размерные группы беспозвоночных находятся как бы в разных средах. В каждой размерной группе есть свои представители и сапрофагов, и фитофагов, и хищников. 
Вопросы для самоконтроля:

1. Перечислите основные размерные группы почвенных организмов.

2. Какова зависимость между размерами почвенных организмов и их численностью?

3. Назовите группы почвенных обитателей по степени связи с почвой.

4. Перечислите основные жизненные формы почвенных обитателей.

5. Перечислите основные типы пищевых режимов почвенных организмов. Что служит пищей для копрофагов и карпофагов?

6. Поясните подразделение почвенных организмов на полифагов и монофагов? Приведите примеры.

Лекция № 3
Тема: Основные  черты  строения  и  жизнедеятельности одноклеточных животных (Protozoa) в почве. Методы изучения почвенных простейших 
1 Основные  черты  строения  и  жизнедеятельности одноклеточных животных (Protozoa) в почве
К Простейшим относят животных, тело которых состоит из самостоятельно функционирующей одной клетки (или колонии клеток). Клетки простейших выполняют функции целостного организма - процессы обмена веществ, воспроизведения, роста, развития, питания. В настоящее время известно около 100 тысяч видов простейших. Почвенные простейшие - водные организмы, обитающие в пленочной воде почвы и порах, заполненных водой. Почвенные простейшие входят в состав нанофауны. Популяции некоторых видов встречаются как в почве, так и в водоемах, но почвенные формы мельче водных. 
Тело простейших ограничено наружной клеточной мембраной или пелликулой, которая образуется за счет уплотнения поверхностного слоя эктоплазмы и различных в нем опорных образований. У инфузорий происходит чрезвычайное усложнение структуры поверхностного слоя, который включает многочисленные фибриллы (а также альвеолы) и носит название кортекс. Простейшие, обладающие пелликулой или кортексом, форму клетки могут изменять в очень ограниченных пределах. Некоторые жгутиконосцы формируют кнаружи от клетки чешуйчатый панцирь (в этих случаях форма тела не способна изменяться). У других видов образуется наружная раковина (которая может быть однокамерной или многокамерной) и внутренний скелет (наиболее часто он представлен системой сложно соединенных игл, вложенных друг в друга шаров или иметь иную, еще более сложную форму). По химическому составу выделяются органический скелет, агглютинированный скелет (к органической основе скелета приклеены песчинки) и неорганический скелет.
Внутри клетки находится ядро (или ядра) и цитоплазма со всеми органоидами, свойственными эукариотическим организмам (митохондрии, комплекс Гольджи, лизосомы, рибосомы, эндоплазматическая сеть). Цитоплазма обычно разделена на более плотную и светлую наружную эктоплазму и вязкую и зернистую внутреннюю эндоплазму. Почти все простейшие являются гетеротрофными организмами, получающими из окружающей среды готовые органические вещества. В почве преобладают простейшие с голозойным типом питания. Они питаются, главным образом, бактериями и мелкой взвесью. Благодаря этому они играют важную роль в очищении почвы и ее обезвреживании. В свою очередь, сами простейшие служат пищей другим организмам. У большинства простейших формируются специальные органоиды приема пищи, которые имеют определенную локализацию. Аналогично этому выбрасывание непереваренных остатков может осуществляться в любом месте тела или через строго локализованную порошицу. Поглощение пищевых частиц или жидкостей осуществляется в процессе фагоцитоза (питание оформленными частицами) или пиноцитоза (питание жидким содержимым) с образованием пищеварительной вакуоли в цитоплазме. Среди животных жгутиковых имеются формы, сочетающие автотрофный (способны к фотосинтезу, так как имеют хлоропласты) и гетеротрофный обмен в зависимости от условий. Такие виды относятся к миксотрофным организмам и сочетают в себе признаки растений и животных. В теле пресноводных простейших имеется сократительная вакуоль, выталкивающая из тела избытки воды и регулирующая осмотическое давление. В силу разности концентраций веществ в теле и пресной воде вода устремляется в клетку и должна быть удалена для поддержания гомеостаза. Это и осуществляется сократительной вакуолью. 
Движение простейших происходит с помощью временных выростов тела - ложноножек (псевдоподий) или постоянных органоидов движения - жгутиков или ресничек. Дыхание диффузное через клеточную мембрану, дышат простейшие кислородом, растворенным в воде.

Размножение простейших осуществляется бесполым и половым путями. Бесполое размножение происходит за счет митотического деления клетки. У некоторых простейших в жизненном цикле имеется только бесполое размножение. Половое размножение происходит путем копуляции гамет (в гамету превращается вся клетка животного). У инфузорий имеется половой процесс в форме конъюгации.

В неблагоприятных условиях многие простейшие прекращают питание и движение, покрываются защитными оболочками и образуют цисту. Этот процесс, называемый инцистированием, позволяет расселяться и переживать неблагоприятные условия окружающей среды. 
В пределах подцарства простейших разные авторы выделяют от 5 до 29 типов. Из Простейших (Protozoa) в почве обитают представители типов Саркомастигофоры (Sarcomastigophora) и Инфузории (Ciliophora). 
Тип Sarcomastigophora. К саркомастигофорам относятся два класса: саркодовые (Sarcodina) и жгутиковые (Mastigophora, или Flagellata). Жгутиконосцы (Mastigophora, Flagellata) – самые мелкие из почвенных простейших. Они имеют длинные протоплазматические выросты – жгутики, при помощи которых передвигаются. На переднем конце жгутиковых может быть один (Oicomonas), два (Bodo) или несколько (Trepomonas) жгутиков, которые служат органами движения, относительно постоянная форма тела (имеется плотная оболочка - пелликула) (рис. 4). Чаще 
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Рисунок 4. Строение жгутиконосца бодо: 1 — клеточный рот; 2 — жгутики; 3 — мембрана; 4 — цитоплазма; 5 — ядро; 6 — митохондрия; 7 — пищеварительная вакуоль (источник: http://biolog.my1.ru/_ld/12/11765252.jpg)

всего в почве встречаются представители родов Bodo и Oicomonas. 

Питаются жгутиковые бактериями, и некоторые из них - растворенными органическими веществами. Растительные жгутиконосцы содержат хлорофилл, находящийся в хлоропластах. С их помощью они синтезируют значительную часть нужных им питательных веществ, но ни один вид не является полным автотрофом. Имеют наружную оболочку - пелликулу, крахмальные включения, сократительные волокна и светочувствительное пятно. При захвате пищи выбрасывают псевдоподии, или имеют ротовое отверстие и глотку, некоторые поглощают питательные вещества всей поверхностью клетки посредством пиноцитоза (всасывают разлагающиеся органические вещества). Для большинства имеется только бесполый способ размножения - деление клетки в продольной плоскости. У некоторых жгутиковых имеется и половое размножение в виде копуляции гамет. Среди жгутиковых встречаются одиночные (роды Euglепа, Mastigamoeba, Giardia, Trichomonas) и колониальные виды (например, Volvox, Pandorina, Dinoflagellata). Видовое разнообразие жгутиконосцев, обитающих в почве, невелико, известно около 100 видов. В лесах во влажной развитой подстилке их численность может достигать 500 000 клеток на 1 г подстилки.
Саркодовые (Sarcodina) - наиболее просто устроенные простейшие. Почвенные Саркодовые представлены классом Корненожки (Rhizopoda). В почве обитают отряды голые амебы (Amoebina) и раковинные амебы (Testacea), а также представители отряда Фораминиферы (Foraminifera). 
 Отряд Голые амебы (Rhizopoda, Amoebina). Тело состоит из одной клетки, имеющей непостоянную форму, так как псевдоподии периодически образуются и исчезают в разных частях клетки. Псевдоподии служат для передвижения и/или захвата пищевых частиц. Поверх клеточной мембраны у саркодовых нет пелликулы, поэтому форма клетки может легко менять свои очертания. У голых амеб имеется одно ядро. Цитоплазма четко разделена на эктоплазму и эндоплазму (рис. 5).

Имеется одна сократительная вакуоль, удаляющая излишки жидкости через каждые 1 - 5 минут. Питание осуществляется фагоцитарно с образованием пищеварительной вакуоли (пищей служат бактерии, одноклеточные водоросли, дрожжи, другие простейшие и коловратки). Передвигаясь, амеба наталкивается на бактерии, мелких одноклеточных и др., "обтекает" их включает в цитоплазму, образуя пищеварительную вакуоль. Способ захвата оформленной пищи с помощью ложных ножек называется фагоцитозом. Пища переваривается с участием пищеварительных ферментов, выделяемых цитоплазмой внутри клетки. Жидкие 
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Рисунок 5. Строение амебы-протей (источник: http:// easyhobbiesandrecreation.com/photo/56b7208b9e908.jpg)

продукты переваривания поступают в цитоплазму, а непереваренные остатки выбрасываются из пищеварительной вакуоли наружу в любом участке тела. Дышит амеба всей поверхностью тела, поглощая растворенный в воде кислород и выделяя углекислый газ. Размножаются чаще бесполым путем - делением клеток пополам, но у некоторых имеется и половое размножение. При неблагоприятных условиях амеба втягивает ложноножки, покрывается двойной оболочкой и образует цисту. 
Отряд Раковинные амебы (Rhizopoda, Testacea) отличаются от голых амеб наличием раковинки. В раковинке имеется устье - отверстие, через которое наружу вытягиваются ложноножки, служащие для захвата пищи (рис. 6). Относительно недавно у некоторых раковинных амёб было открыто наличие полового процесса с образованием гамет, последующим их слиянием в зиготу, делением этой зиготы минимум на 4 клетки. Раковинные амебы представляют одну из самых многочисленных и разнообразных по видовому составу групп почвенной нанофауны. Известно более 2000 видов раковинных амеб, среди которых свыше 200 видов облигатных геобионтов. Распространены всесветно. Тестациды - индикаторы подзолистых почв. Форма раковинки тестацей видоспецифична. Они легко определяются по строению раковин, которые хорошо сохраняются в почве. В разных типах почв выделены разные морфотипы раковинок. По набору  эко-морфотипов раковин в почвенном образце можно в общих чертах дать характеристику субстрата и происходящих в нем процессов. Например, в развитых
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Рисунок 6. Раковинные амебы: 1 – арцелла, 2 – дифлюгия (источник: http://img.fb2gratis.com/images/162/161468/ 441.jpg)
автоморфных почвах без подстилки доминируют крупные плагиостомные и криптостомные виды, в лесных - мелкие акростомные, населяющие подстилку, в гидроморфных  почвах - апланатные и трахелостомный тип раковин. К физиологическим адаптациям относятся предцистные формы, образующиеся довольно быстро. При этом внутри раковинки формируется тонкая оболочка, предохраняющая клетку-организм от высыхания. Предцистные формы обычно кратковременны. Цисты покоя покрыты плотной оболочкой внутри раковинки и в состоянии таких цист тестацеи переживают дефицит влаги, низкие температуры и другие неблагоприятные условия. По наличию числа активных трофозоитов, предцист и цист можно судить о состоянии популяций в разные сезоны года и, соответственно, об интенсивности биодинамики почвенной среды
Из раковинных амеб наиболее часто встречаются представители родов Arcella, Centropyxis и Pamphagus. У арцеллы (Arcella) раковинка имеет форму блюдечка из шестигранных ячеек из рогоподобного органического вещества, в центре которого расположено устье — отверстие, через которое наружу высовываются ложноножки амебы. У диффлюгии (Difflugia) раковина грушевидная, для построения раковины используются микроскопические песчинки или обломки скелета диатомовых водорослей. Centropyxis имеет округлую раковину, сплющенную сверху вниз. Раковина окрашена в бурый цвет и покрыта кремниевыми пластинками. У Euglypha раковинка башневидная, слагается из кремниевых пластинок правильной овальной формы. 
Раковинные амебы преимущественно сапрофаги, имеют взаимосвязь и взаимозависимость с бактериями, сине-зелеными водорослями и другими геобионтами (жгутиконосцы, инфузории, черви, членистоногие), а также с растительным покровом почвы. Тестацеи играют существенную роль в деструкции опада и других растительных остатков. Имея кремнеземную или известковую раковинку, тестацеи включаются в природный круговорот кремния и кальция, чем улучшают состав и структуру почв. Ряд видов тестацей способны разрушать лигнин и целлюлозу, что указывает на участие их в рециркуляции органических веществ в почвах.
Обитающие в почве саркодовые и жгутиконосцы могут образовывать большие скопления. Например, во Франции в 1 г почвы содержится от 150 тысяч до 1 млн. особей простейших, а их биомасса составляет от 150 до 400 кг/га. Численность раковинных амёб на 1 г почвы составляет в Европейской части в среднем для ельников 23 100 в горизонте А0, а в горизонте А1 – 4 100 живых клеток. На лугах обилие раковинных амёб снижается: в АД – 6 800, а в А1 – 2 200.На окультуренных почвах в России встречается до 1,3 млн. простейших в одном кубометре, а биомасса их составляет 8,5 т/га. Наряду с бактериями, грибами и некоторыми водорослями, простейшие после отмирания вносят в почву большое количество органического вещества. 
Тип Инфузории (Ciliophora). В почве обитают  представители класса Ресничные (Ciliata). Средний размер почвенных инфузорий составляет 45 мкм, в почве сравнительно малочисленны: в европейских ельниках в горизонте А0 (0–2 см) средняя численность достигает местами 18 400 особей/г, но в глубине их нет. Инфузории — наиболее сложно организованные простейшие. Для инфузорий характерно чрезвычайное усложнение структуры поверхностного слоя, который включает многочисленные фибриллы (а также альвеолы) и носит название кортекс. Для инфузорий характерны двигательные органеллы – реснички, ядерный дуализм и особая форма полового размножения – конъюгация. У равноресничных инфузорий все реснички одинаковые и покрывают равномерно всю поверхность тела; у спиральноресничных инфузорий реснички разные по форме и размерам и покрывают лишь отдельные участки тела; у кругоресничных инфузорий реснички имеются только около ротового отверстия (рис. 7). Реснички могут формировать специализированные комплексы в отдельных частях тела, а у некоторых инфузорий реснички сливаются на некоторых участках и формируют кисточки - цирры, служащие для бегания по субстрату.
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Рисунок 7. Инфузории: Ресничные: 1 – Paramecium caudatum (инфузория туфелька); 2 – Stentor coeruleus (трубач); 3 – Oxytricha pellionella; 4 – Stylonychia pustulata; 5 – Euplotes haron; 6 – Vorticella convallaria; 7 – Оpercularia glomerata. Сосущие: 8 – Tokophrya lemnarum (источник: http://edu.dvgups.ru/METDOC/ENF/HIMIJ/ EKOL/METOD/VRED_VOZD_BIOSF/Murom_12.htm)

Для инфузорий характерно появление «клеточных органов»: клеточного рта (цитостом), клеточной глотки (цитофаринкс), клеточного ануса – порошицы. В теле имеются две сократительные вакуоли, состоящие из резервуара и приводящих канальцев. Для инфузорий характерно наличие двух ядер, различающихся по строению и функциям. Одно ядро большое - макронуклеус, другое - малое или микронуклеус. Макронуклеус контролирует вегетативные процессы (обмен веществ, рост, питание, дыхание и т.п.), амикронуклеус контролирует процесс размножения (рис. 8). Бесполое размножение осуществляется митотическим делением клетки в поперечной плоскости. Половой процесс у инфузорий представлен конъюгацией. Конъюгация не приводит к увеличению числа особей, а поэтому не является размножением. В то же время при конъюгации происходит мейоз и обмен генетическим материалом между двумя партнерами. Это приводит к увеличению комбинативной изменчивости и генетического разнообразия инфузорий. При конъюгации две особи сближаются и обычно связываются тонким цитоплазматическим мостиком. Затем большое ядро резорбируется, а малое ядро в каждой особи делится мейозом с образованием 4 гаплоидных ядер. Далее в
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Рисунок  8. Строение инфузории-туфельки (источник: http:// allwantsimg.com/foto-vakuoli)
каждой особи три ядра из четырех растворяются, а оставшееся ядро делится митозом. На этом этапе в каждом конъюганте имеется два гаплоидных ядра. Одно из них неподвижное и называется стационарным, а другое способно передвигаться по мостику в организм партнера. Это ядро называется мигрирующим. При конъюгации две особи обмениваются мигрирующими ядрами. После этого в каждом конъюганте имеется собственное стационарное ядро и мигрирующее ядро, полученное от партнера. Затем происходит слияние этих ядер с образованием смешанного диплоидного ядра. Партнеры расходятся и восстанавливают большое ядро
Питаются инфузории, в основном, бактериями. Они также усваивают коллоидные и мелкодисперсные органические загрязнения, способствуя очищению почвы. Кроме пищи на развитие инфузорий в значительной степени влияет температура. Большинство инфузорий отмирает при температуре 37 – 420С. Губительны и низкие температуры, поэтому зимний биоценоз всегда беднее летнего. Большинство инфузорий живет и развивается при pH в широких пределах - от 4,5 до 9,5. Однако, сильное закисление среды и резкие и частые колебания величины pH также гибельны для инфузорий. К инфузориям относится наибольшее количество индикаторных организмов. Равноресничные инфузории Paramecium caudatum, Colpidium colpoda, Glaucoma scintillans, Lionotus lamella приспособлены к обитанию в условиях низкого содержания кислорода. Другие равноресничные инфузории (например, многие виды рода Cyclidium) регулярно встречаются в активном иле. Из спиральноресничных инфузорий в активном иле присутствуют представители отряда брюхоресничных инфузорий: Oxytricha, Stylonychia, Euplotes, Aspidisca. К кругоресничным относятся часто встречающиеся Opercularia, Epistylis, Rhabdostyla, Vorticella, Carchesium. Все организмы этой группы прикреплены к субстрату при помощи эластичных стебельков. Они имеют форму колокольчиков, передний конец тела образует околоротовый диск с углублением. Реснички расположены только вокруг ротового отверстия. Присутствие в иле Vorticella alba и Vorticella microstoma свидетельствуют о недостатке кислорода. Vorticella convallaria появляется в массе при развитых процессах нитрификации. При угнетении нитрификации V. convallaria исчезает или остаются лишь отдельные экземпляры. Организмы этого вида очень чувствительны к токсичным веществам. При недостатке растворенного кислорода вортицеллы отрываются от стебелька и образуют свободно плавающую форму "телотрох" с венчиком ресничек на заднем конце. Carchesium, Epistylis - появляются в заметных количествах в хорошем иле при развитых процессах нитрификации. Opercularia - почти постоянно присутствует в созревшем иле. Из сосущих инфузорий (Suctoria) в иле встречаются Podophrya, Tokophrya, Acineta. Последняя имеет домик; Podophrya и Tokophrya домика не имеют. Это сидячие формы, прикреплены к субстрату при помощи неподвижного стебелька. Ротовое отверстие у них отсутствует, они питаются при помощи сосательных трубочек. В значительном количестве развиваются в перегруженном иле. Выделяется псаммофильная фауна почвенных инфузорий в прибрежных песках с червеобразным телом. 

В засоленной почве обитают некоторые фораминиферы, которые являются далекими потомками морской фауны. 
Почвенные простейшие не отличаются большим видовым богатством. К концу двадцатого века было описано около 300 видов, в том числе в Европе - 34 вида жгутиковых, 58 - корненожек и 32 вида инфузорий (Гиляров, Криволуцкий, 1995). В то же время тестацей описано около 200 видов. Все почвенные простейшие физиологически являются водными животными, преимущественно пресноводными. Заселяют все типы почв. Как указывалось выше (табл. 1), суммарное число простейших в почве составляет (1 - 2) х 108…5 х 107 особей на 1 м2. Численность амеб и жгутиконосцев достигает 103 - 106 особей в 1 г влажной почвы, инфузорий - 103, раковинных амеб  в лесу - 104. Как ни малы размеры этих существ (обычная длина почвенных жгутиковых - 2-5 микрон, амеб - 10, инфузорий - 10-20 микрон), их биомасса составляет от 1 до 10 г на 1 м2. Чрезвычайно высока продуктивность простейших - за 24 часа раковинные амебы увеличивают массу в 5 раз, но в природе популяция простейших обновляется медленнее - за 1 - 3 дня; в год появляется до 50 - 300 генераций (по данным для Западной Европы). Суммарная численность простейших колеблется от нескольких тысяч до 2 000 000 клеток на 1 г почвы.
Простейшие влияют на химизм среды. Они способны выделять биологически активные вещества, в том числе аллелопатины, которые влияют на другие организмы. В частности амебы и инфузории выделяют аллелопатины, стимулирующие прорастание семян овса и хлопчатника, выделяя либо гибберелиноподобные, либо ауксиноподобные вещества. Некоторые простейшие с помощью аллелопатинов способны подавлять развитие фитопатогенных грибов. Почвенные простейшие способны очищать почву от ряда опасных для человека и домашних животных бактерий. Под их действием количество патогенных микроорганизмов (кишечной палочки, стафилококка, бруцеллёза) резко падает. Инфузории способны активно фагоцитировать бациллы туберкулеза крупного рогатого скота. Простейшие обладают и антифаговой активностью. Специальные исследования показали, что за 24 часа контакта с ними исчезает 38% фагов, которые разрушают почвенные бактерии, т.е. они способны защищать почвенные бактерии. Питаясь бактериями и водорослями, простейшие регулируют их численность, влияя на суммарную активность своих жертв, а значит, и на скорость почвообразовательных процессов. Почвенные простейшие являются важным звеном в пищевой почвенной сети, способствуют очищению почв от болезнетворных бактерий и являются биологическими индикаторами процессов почвообразования.

2 Методы изучения почвенных простейших

Для изучения нанофауны используют следующие методы:

Метод прямого микроскопирования. На изучаемом участке берут небольшую пробу земли определенного объема, разбавляют дистиллированной водой или профильтрованной водой и рассматривают под микроскопом.

Метод культур. 1 г почвы разводят в 9 г сенного отвара, проводят второе, третье разведения. Просматривают пробы под микроскопом.

Метод почвенных пробирок. Пробирки диаметром 0,7- 0,8 см и длиной 3,0 - 3,5 см наполняют стерильным сенным экстрактом и зарывают в землю на глубину 15 см по 3 - 5 шт. в одно гнездо. Извлекают пробирки через 3 - 5 дней.

Метод последовательного окрашивания мазка водной суспензии почвы на предметном стекле эритрозином и метиленовым зеленым. При этой окраске клетки простейших окрашиваются в розовый цвет с темно-красными ядрами; бактерии, грибы, водоросли – в красный; почва – в зеленый.

Существуют и другие методы учета качественного и количественного состава простейших, образующих группу «нанофауна».

Вопросы для самоконтроля:

1. Сравните покровы амеб, жгутиконосцев и инфузорий.

2. Какие способы бесполого размножения известны у простейших?

3. Опишите различные типы раковин тестацей.

4. Почему тестации являются хорошими индикаторами почв?

5. Опишите роль простейших в почвенных биоценозах.
6. Как простейшие влияют на химизм сред обитания.

7. Опишите метод почвенных пробирок для изучения почвенных простейших.
8. В какой цвет окрашиваются клетки простейших при воздействии эритрозина?

Лекция № 4
Тема: Тип Плоские черви (Plathelminthes). Тип Круглые черви (Nemathelminthes). Класс Нематоды (Nematoda). Класс Коловратки (Rotatoria) 
1 Почвообитающие плоские черви (Plathelminthes)

Тип плоские черви Plathelminthes (или Platyhelminthes, от греч. platys – плоский, helmins, helminthos – червь). Плоские черви - билатеральню-симметричные организмы с более или менее выраженными передним (головным) и задним (хвостовым) концами тела, спинной (дорсальной) и брюшной (вентральной) сторонами. Их тело уплощено в дорсо-вентральном направлении и имеет форму листа или ленты. Это трехслойные животные, имеют органы и их системы, поэтому находятся на организменном уровне организации. Наружные покровы представлены мягким эпидермисом; скелет, кровеносная и дыхательная системы отсутствуют. У плоских червей имеется кожно-мускульный мешок, представляющий собой совокупность эпителия и мышечных волокон. Полость тела отсутствует, промежутки между органами заполнены рыхлой соединительной тканью - паренхимой. Пищеварительная система несквозная – без анального отверстия, состоит из двух отделов: передней кишки (глотки) и средней кишки, которая слепо замкнута, но обычно образует ветви, пронизывающие паренхиму. Дышат всей поверхностью тела. Выделительная система представлена протонефридиями. Протонефридии включают два крупных боковых канала, которые ветвятся на все более и более мелкие канальцы в паренхиме. Самые узкие каналы (их диаметр меньше диаметра капилляров) оканчиваются крупными звездчатыми клетками, являющимися функциональной единицей протонефридия. В месте связи звездчатой клетки с канальцем имеется пучок ресничек, которые гонят жидкость к выделительным канальцам и далее к выводным отверстиям - мерцательное пламя. Одновременное биение этих ресничек и обеспечивает проталкивание выводимой из организма жидкости в каналец. Нервная система состоит из передней пары головных ганглиев (скоплений нервных клеток) и двух продольных нервных стволов, между которыми имеются тонкие поперечные перегородки. Такой тип нервной системы называется ортогоном (нервной решеткой или нервной системой лестничного типа). На переднем конце сосредоточены различные органы чувств, так как при поступательном движении он первым соприкасается с новой обстановкой.

Большинство плоских червей гермафродиты, то есть у каждой особи присутствуют мужские и женские гонады (семенники и яичники) и соответствующие им выводные протоки. Оплодотворение внутреннее, перекрестное. 
Развитие может быть прямым и непрямым (с личиночной стадией и метаморфозом). В почве из плоских червей обитают ресничные черви.

Класс ресничные черви, или турбеллярии (Turbellaria, от лат. turbellae – возмущение). Ресничные черви (рис. 9) обитают или в воде или в сильно увлажненной почве. Тело листовидное длиной от 2,5 до 50 см, покрыто ресничками. В эпидермисе находятся многочисленные железы, вырабатывающие слизистый секрет. В эпителии находится огромное количество железистых клеток, вырабатывающих слизь. Слизь используется для передвижения и ловли добычи. Турбеллярии - хищники, но передвижение их далеко от совершенства, поэтому они охотятся, намазывая слизью субстрат и подкарауливая добычу, которая попадает на слизистый участок. Многие турбеллярии до 80-85 % всей получаемой энергии расходуют на выделение слизи. Поглощение добычи осуществляется с помощью глотки, которая может выдвигаться из специального влагалища. Пищеварительный тракт прямой или разветвленный. Непереваренные остатки пищи выбрасываются наружу через рот. В местах, где численность турбеллярий в почве высока (в основном во влажных тропиках вблизи водоемов), они
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Рисунок 9. Строение ресничных червей (планарии): 1 - нервная система, 2 - яичник, 3 - желточники и их протоки, 4 - глотка с отходящими ветвями кишечника, 5 - семенники и ихпротоки, оотип (источник: http://edu2.tsu.ru/res/1649/text/gl8.htm)
оказывают влияние на формирование гумуса, внося в почву органические остатки. Благодаря выделению турбелляриями слизи, происходит склеивание почвенных частиц в гранулы, из которых минеральные элементы вымываются постепенно. Таким образом, некоторые группы ресничных червей могут обогащать почву органическими соединениями и улучшать структуру почвы.
2 Тип Круглые черви (Nemathelminthes). Класс Нематоды (Nematoda) 
Тип круглые черви (Nemathelminthes) - обширная группа всесветно распространенных организмов, освоивших морские, грунтовые и пресные воды, почву и тела различных живых организмов (паразитические круглые черви). Свободноживущие нематоды обильны в водоемах, почве и даже во льду. В 1 дм3 поверхностного слоя почвы их может быть до 2 млн. особей. В Европейской части России численность нематод достигает в наиболее богатых лесных биоценозах около 2 000 экз./10 см3 и местами выше, но только в подстилке и опаде. Число видов, по разным источникам, включает от нескольких сотен до почти миллиона видов. В почве обитат представители двух классов круглых червей – Класс Нематоды и Класс Коловратки. 

Класс Нематоды (Nematodae) - трехслойные нечленистые животные, имеющие первичную полость тела (схизоцель), заполненную жидкостью. В отличие от других групп животных у нематод освоение различных мест обитания не привело к морфологическому разнообразию. Все нематоды устроены по общему плану. Тело круглых червей обычно длинное, веретеновидиое (может быть также овальным, шаровидным, извитым), круглое в поперечном сечении (рис. 10). Голова 
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Рисунок 10. Схема строения тела нематоды (источник: ww.zoofirma. ru/knigi/kurs-zoologii-t-1.html)
практически не выражена. Лежащая за анальным отверстием часть тела называется хвостом червя. Форма хвоста разнообразна (куполообразная, куполообразная с шипом, тупоконическая, тупоконическая уплощенная, остроконическая широкая, остроконическая короткая, остроконическая удлиненная, слитно-нитевидная, нитевидная двураздельная). Снаружи тело покрыто многослойной прочной кутикулой, выделяемой гиподермой. В покровах отсутствуют ресничные и жгутиковые структуры. Кутикула защищает тело от механических и химических повреждений (у паразитических червей она устойчива к действию пищеварительных соков хозяина). Под кутикулой находится кожно-мускульный мешок (рис. 11), состоящий из гиподермы и продольных мышечных волокон. Гиподерма - разновидность эпителиальной ткани, образованной крупными клетками, погруженными вглубь. Гиподерма представляет собой кожный покров, утерявший клеточное строение и представленный сплошным слоем 
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Рисунок 11. Поперечный срез круглого червя: 1 – покровы тела (из эктодермы), 2 – мускульный слой (из мезодермы), 3 –
пищеварительный тракт (из эктодермы – передняя и задняя кишки, из эндодермы – средняя кишка), 4 – псевдоцель (схизоцель, первичная полость) (источник: https://mageebio11spring 2012. wordpress.com/2012/03/04/phylum-nematoda-the-roundworms/
протоплазмы с рассеянными в ней ядрами (симпласт). Гиподерма сверху, снизу н с боков образует валики (всего четыре). Под гиподермой лежит всего один слой продольных мышц, разделенных валиками гиподермы на четыре продольные ленты. Каждая мышечная клетка состоит из сократимой части, представленной веретеном, и плазматического выроста (плазматическая часть). Продольные мышечные волокна располагаются между гиподермальными валиками в виде лент(всего четыре). Тело изгибается только в дорсо-вентральной плоскости, благодаря тому, что брюшные и спинные мышечные ленты действуют как антагонисты. Такое строение позволяет круглым червям передвигаться на боку. Первичная полость тела не имеет собственных стенок, она заполняет пространство между внутренними органами. Внутри первичной полости находится жидкость под высоким тургорным давлением. Первичная полость тела формирует своеобразный жидкостный скелет животного, выполняя опорно-двигательную функцию, а также транспорт и распределение веществ, являясь внутренней средой организма, а также процессы выделения.
Пищеварительная система представлена прямой трубкой, начинающейся ртом и заканчивающейся анальным отверстием. Ротовое отверстие расположено терминально на переднем конце и окружено тремя кутикулярными губами. На боковых губах лежат обонятельные ямки - амфиды. В ротовой полости имеются неподвижные придатки - онхи - и подвижные придатки - зубы. У некоторых развит острый стилет либо копье. В пищеварительной трубке различают переднюю, среднюю и заднюю кишку; средняя развивается за счет энтодермы, в то время как передняя и задняя - за счет эктодермы; последние выстланы, как и кожа, кутикулой. Передняя кишка часто дифференцируется на отделы: ротовую капсулу, пищевод, бульбус и др. Дыхание осуществляется диффузно. Среди паразитов внутренних органов встречаются анаэробные формы. Выделительная система у примитивных круглых червей представлена протонефридиями, у большинства же развиты гигантские одноклеточные кожные железы. Тело гигантской экскреторной (выделительной) клетки расположено в передней части нематоды. От нее назад и вперед отходят отростки, пронизанные каналами. Каналы, расположенные кзади от клетки, слепо заканчиваются, тогда как отходящие вперед каналы объединяются в общий проток, открывающийся наружу экскреторной порой. В процессе выделения участвуют также особые фагоцитарные клетки, расположенные в полости тела, по ходу боковых выделительных каналов. Эти клетки вбирают в себя из полости тела продукты распада. 
Нервная система типа ортогона представлена несколькими парами головных ганглиев и окологлоточным нервным кольцом, от которого отходят продольные спинной, брюшной и боковые нервные стволы, тянущиеся к заднему концу тела. Наиболее развиты дорзальный и вентральный, Органы чувств примитивны; они представлены осязательными сосочками, шипами, щетинками и особыми органами, воспринимающими раздражители химической природы (амфидами). У некоторых свободноживущих нематод имеются глазки.
Половая система имеет трубчатое строение. Нематоды, как правило, раздельнополые. У большинства самцов имеется только одна (непарная) трубка, разные участки которой специализированы и выполняют функции различных половых органов. Семенник  подразделяется на зону размножения и зону роста. Семенник переходит в семяпровод, после которого следует широкий семяизвергательный канал, открывающийся в задний отдел кишечника. В клоаке имеется копулятивный аппарат, состоящий из парных спикул и рульки. У фитогельминтов на хвосте самцов часто имеются выросты - бурсальные крылья, а у некоторых — сосочки. У самок половая система обычно состоит из двух трубок. Начальный, самый узкий, слепо замкнутый отдел трубки представляет собой яичник. В этой части трубка не имеет просвета, - он заполнен размножающимися половыми клетками. Яичник постепенно переходит в более широкий отдел, выполняющий функции яйцевода. Следующий отдел, наиболее широкий, - матка. Две матки соединяются между собой и образуют непарную вагину, или влагалище, которое открывается наружу на переднем конце тела. У некоторых видов самка имеет только одну половую трубку. У нематод хорошо выражен половой диморфизм - самцы и самки отличаются по внешним признакам. Самцы имеют меньшие размеры, задний конец тела у некоторых из них закручен на брюшную сторону. Генитальные сосочки и другие структуры способствуют спариванию (копуляции). Оплодотворение внутреннее. Крупные самки содержат до 1 млн. яиц и откладывают до четверти миллиона в сутки. У пресноводных и сухопутных видов самок больше, чем самцов. Жизненный цикл свободноживущих нематод без метаморфоза и смены поколений. В теплой сырой земле или в теле организма - хозяина из яиц вылупляются молодые черви, сходные со взрослыми особями во всем, за исключением размеров и развития репродуктивной системы. 
Многие представители семейство Plectidae освоили почвенную среду, где связаны с сапробиосом. На переднем конце тела развиты тангорецепторы в виде щетинок. Представители семейство Cephcdobidae питаются мертвыми частями корневых систем, могут проникать внутрь корней. Кутикула блестящая и состоит из крупных колец. На переднем конце тела развиты причудливые ответвления – проболы, кторые образуют сложные аппараты для разрывания разлагающихся тканей корней. Типичные обитатели сапробионтной среды - семейство Rhabditidae. Участвуют во всех стадиях постепенного разложения органики, являясь минерализаторами растительных и животных остатков в почве.
Многие микроскопические нематоды поражают растения (корневые и стеблевые нематоды, галловые нематоды) и относятся к опасным вредителям сельскохозяйственных культур. В стоме представителей семейств Trichodoridae, Enoplidae развито копье, с помощью которого эти мелкие черви проникают в ткани корней и высасывают соки. К семейству Tylenchidae относятся фитогельминты - паразиты тканей растений. Среди тиленхид выделяют стеблевых (род Ditylenchus) и галловых нематод. Ditylenchus dipsaci поражает луковицы лука и чеснока (рис.12). Потери от дитиленха могут составлять до 80 % урожая. Некоторые расы этого вида развиваются в фасоли, гречихе, шпинате, свекле, горчице, сельдерее. В ротовой полости червя имеется стилет. Он заострен наподобие иглы шприца. Внутри стилета имеется канал 
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Рисунок 12. Луковая нематода (источник: http://thebestartt.com/ pochvennaya-nematoda)
для выведения пищеварительных соков и всасывания жидкостей Дитиленхи обладают внекишечным пищеварением. Канал стилета связан непосредственно с пищеводом, куда и поступает жидкая пища. Пищевод имеет три отдела - корпус, перешеек и кардиальный бульбус. Луковая нематода мацерирует ткани луковиц, превращая их в жижу, которую затем черви всасывают. Яйца откладываются в ткани растений. Из яйца выходит личинка, которая линяет три раза. Питаются личинки тканями растений. Развитие длится 10 - 12 дней. Похожей биологией обладает дитиленх картофельный - Ditylenchus destructor, питающийся в клубнях картофеля. Виды рода Pratylenchus поражают многие растения. Личинка входит н корень растения-хозяина и мигрирует через ризодерму, располагаясь в эндодерме, не повреждая стеллу. Здесь осуществляется развитие, спаривание и откладка яиц. Вылупившиеся личинки и взрослые особи также остаются в том же корне или покидают его для расселения в новые растения. Представители близкого рода Radopholus имеют сходный цикл, но поражают сосудистые пучки растений-хозяев, образуя в них пустоты. Это мигрирующие фитогельминты, способные к активному расселению и перемещающиеся внутри тканей хозяина. Виды рода Heterodera относятся к цистообразующим нематодам. Типичный представитель — свекловичная нематода Heterodera schachtii. Это корневой эндопаразит, поселяется на сахарной свекле. Самки неподвижны, самцы более мелкие и передвигаются (рис. 13). Личинки червя обитают в почве, личинки 2-го возраста проникают в корни растения в зоне корневого чехлика. Личинки располагаются параллельно центральному цилиндру (стелле). Нематода вводит секреты из желез бульбуса пищевода в клетки, которые резко увеличиваются в размерах. Эти гигантские клетки представляют собой необходимое условие для развития червя. Это - питающие клетки, они проявляют высокую метаболическую активность, увеличивая доступность растворенных питательных веществ для нематоды. Представители Heterodera располагаются в одном и том же месте, поэтому всю эту группу фитогельминтов называют сидячими (седентарными) паразитами. Личинка питается, линяет, и формируется лимоновидная самка, остающаяся прикрепленной к корню. Мужские личинки достигают зрелости, становятся червеобразными, выходят в почву и спариваются с самками. Длина тела самки до 1,3 мм, самца менее 0,5 мм. Самки нарушаютпитание растения. Яйца в почву не откладываются, а остаются в половой системе самки. По мере развития яиц самка утолщается и темнеет, превращается в цисту, набитую яйцами. Из яиц развиваются личинки 1-го и 2-го возрастов, последние выходят
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Рисунок 13. Свекловичная нематода (источник: http://www. blgy.ru/biology7/nematode)

в почву и мигрируют к корням растения-хозяина. Пшеничная нематода вызывает болезнь злаков, при которой образуются галлы, содержащие до 20 тысяч личинок, находящихся и состоянии анабиоза (рис. 14). Сохраняют жизнеспособность до 20 лет. При попадании галлов вместе с зерном в почву, начинается развитие нематоды. Личинки выходят из галла и переходят на проростки пшеницы. С развитием растения личинки перемещаются по стеблю вверх. Когда начинается закладка колоса, черви проникают в завязь цветков. Они питаются, растут, созревают и спариваются. Оплодотворенная самка откладывает большое число яиц, которые остаются в образующемся галле. Другие галловые нематоды принадлежат к роду Meloidogyne. Это корневые галловые нематоды. Самки имеют вздутое тело. Самцы отсутствуют или редки. Размножение происходит за счет партеногенеза. Например, широко распространена южная галловая нематода - Meloidogyne incognita. Передний конец тела имеет головную капсулу со стилетом внутри. Во вздутой части тела лежит огромный кишечник и две половые трубки, набитые яйцами. Из яиц выходят личинки, которые в почве линяют и, находясь во 2-ом возрасте, внедряются в корни. Начинается развитие, сопровождающееся 4-мя линьками. Личинки вызывают формирование питающей клеточной системы,
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Рисунок 14. Пшеничная нематода: 1 — самка; 2 — самец; 3— ли­чинка; 4 — поврежденное растение; 5 — галл; 6 — зараженная цветочная почка в разрезе (источник: http://bse.uaio.ru/ DE/99/ 0607045.jpg)

как у цистообразующих нематод. Развитие внутри корня вызывает разрастание окружающих тканей, образуется вздутие — галл. В галле находится самка червя. Она начинает выделять фиброзный секрет из анальных желез. Образуется фиброзная масса, в которую откладываются яйца. Формируется оотека. Из яиц впоследствии выходят личинки. Часть их уходит в почву в поисках новых растений, а часть остается в том же растении и формирует новые галлы.
В почве обнаружено не менее 5 тысяч видов нематод. Их биомасса колеблется от 9 до 230 кг на га. Это составляет примерно 2 % от общей зоомассы в почве. Почвенные нематоды способны переносить длительное воздействие неблагоприятных условий в неактивном состоянии, отличаются короткими циклами развития, могуг «накапливаться» в очагах разложения. 
По характеру питания выделяют 4 группы нематод:  эусапробионты, девисапробионты, парасапробионты, фитогельминты. Эусапробионты трофически связаны с гнилостными микроорганизмами, питаются мелкими частицами и продуктами разложения растительных тканей. Плотные частицы растительного материала перетираются и прессуются в кишечнике. Основной пищей служат бактерии. Девисапробионты питаются микроорганизмами и соками клеток корней. Некоторые активно потребляют водоросли и грибы. Ротовое отверстие неравномерно склеротизировано, что позволяет разрывать кутикулу растительных клеток. Парасапробиотпы питаются бактериями, водорослями, мицелием грибов и содержимым корневых клеток. В последнем случае имеется вооружение в виде стилета либо копья. Фитогелъминты — специализированные паразиты растений.

Большое значение для развития процессов деструкции в почве имеют взаимоотношения нематод и грибов. Обе группы организмов служат пищевыми объектами одна для другой. В комплексах почвообитающих нематод потребители микрофлоры занимают доминирующее положение. В общей сложности нематоды почвы съедают огромную массу микроорганизмов. В луговых почвах Дании, например, они утилизируют до 800 кг на га микробиальной массы, содержащей около 200 кг азота.
2 Класс Коловратки (Rotifera)
Коловратки (Rotifera, от лат. rota – колесо, ferre – нести) - мелкие многоклеточные животные длиной от 0,01 до 2 – 2,5 мм (рис. 15). Обитают в пресных водах и влажной почве. Большинство Тело состоит из четырех отделов – головы, шеи, туловища и ноги, которые разделены перетяжками покровов, создавая ложную – одиночные формы, но бывают и колониальные; многие плавают, некоторые ползают, другие ведут прикрепленный образ жизни. Описано более 1300 видов коловраток. У коловраток сочетаются примитивные признаки, сближающие их с плоскими червями (первичная полость тела, сквозная пищеварительная система, постоянство клеточного состава, раздельнополость, элементы ресничного эпителия в коловращательном аппарате, протонефридиальная выделительная система, наличие желточников в женской половой системе), со специализированными особенностями (формирование ложной кутикулы, поперечнополосатой мускулатуры, коловращательного аппарата,
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Рисунок 15. Коловратка (источник: sante.org/ejsnews/ message.php?code_forum=DIVIMMO&numero_file=1762&chapitre=9)

жевательного желудка, наличие клоаки) (рис.16). Форма тела разнообразна, но для большинства характерны ресничный «хохолок» на переднем конце тела, а на заднем – вильчатый хвост с цементными железами, выделяющими секрет, которым червь прикрепляется к субстрату. На переднем конце тела присутствует коловращательный аппарат, образуемый венчиками ритмично бьющих ресничек. К другим важным признакам относятся: отсутствие личиночной стадии; псевдоцель; протонефридии с «пламенными» клетками; тело покрывает кутикула; спинной нервный ганглий с отходящими от него нервными волокнами; сенсорные органы. В глотке находится своеобразное жевательное устройство – мастакс. Питаются бактериями, одноклеточными водорослями, детритом, некоторые охотятся на простейших. Коловратки раздельнополы, но самцы карликовые, упрощенные, а у некоторых видов их нет вообще. У коловраток наблюдается гетерогония простейшего вида. Неоплодотворенные яйца, так называемые летние, откладываются в теплое время года и имеют тонкую нежную оболочку; оплодотворенные откладываются к осени при наступлении неблагоприятных внешних условий, покрыты толстой оболочкой и называются зимними. Из летних яиц вылупляются только самки, причем за один сезон – несколько поколений. Наконец некоторые самки откладывают мелкие яйца, из которых вылупляются самцы. Происходит спаривание с внутренним оплодотворением. У оплодотворенных «зимних» яиц толстая плотная оболочка, так что они способны выдержать и мороз, и
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Рисунок 16. Сроение коловратки Notommata copeus: 1 — мозг; 2 — глазное пятно; 3 — глотка; 4 — пищевод; 5 — желудок; 6 — протонефридии; 7 — гонада; 8 — яйцо; 9 — нога. (источник: http://www.booksite.ru/fulltext/1/001/009/001/227985739.jpg)
засуху. При наступлении благоприятных условий из них вылупляются самки, вновь откладывающие «летние» яйца. Смена отличающихся друг от друга последовательных поколений особей одного вида в связи с сезонными различиями в условиях жизни называется цикломорфоз, который изучен главным образом на примере сезонных изменений партеногенетических поколений коловраток. Почвенные коловратки населяют лесную подстилку, мхи, не проникая в минеральную часть почвы.

Вопросы для самоконтроля:

1. Перечислите особенности строения планарий.
2. Какие классы типа круглых червей обитают в почве.

3. Опишите особенности строения почвенных нематод.

4. Опишите образ жизни нематод-вредителей сельскохозяйственных растений.

5. Перечислите группы нематод по характеру питания.

6. Опишите строение пищеварительной системы коловраток.

Лекция № 5
Тема: Тип кольчатые черви (Annelida). Подкласс Малощетинковые черви (Oligochaeta) – обитатели почв. Роль дождевых червей в почвообразовании. Зоологическая мелиорация почв
1 Тип кольчатые черви (Annelida). Подкласс Малощетинковые черви (Oligochaeta) – обитатели почв 
Тип кольчатые черви (Annelida, от лат. annelus – колечко) - обширная группа животных, включающая около 12 тысяч видов. В типе кольчатые черви выделяется 3 класса - Класс многощетинковые (Polychaeta), Класс малощетинковые (Oligochaeta) и Класс пиявки (Hirudinea). Они населяют моря, почву, пресные водоемы. Кольчатые черви открывают в системе животных высший уровень организации - целомических животных, из которых самым большим является надтип Трохофорные, объединяющий типы Кольчатых червей, Моллюсков, Членистоногих и Онихофор. Для представителей надтипа Трохофорных характерно спиральное дробление, телобластическая закладка мезодермы, первичноротость, метамерное строение. При развитии с метаморфозом у первичноводных форм образуется личинка - трохофора. Тело кольчатых червей вытянутое сегментированное с метамерностью внешнего и внутреннего строения. Оно состоит из головной лопасти (простомиума), туловища и анальной лопасти (пигидиума) (рис. 17). В типичной ситуации сегментация тела гомономная, но нередко формируется гетерономное строение тела. Рот находится на первом сегмента тела, а анус на анальной лопасти. На головной лопасти могут быть развиты разнообразные органы чувств. Каждый сегмент туловища свободноживущих морских червей имеет пару выростов, служащих для передвижения и называемых параподиями, которые вторично отсутствуют у
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Рисунок 17. Внешний вид дождевого червя
малощетинковых, в том числе земляных, червей. На сегментах имеются развитые щетинки. Развит кожно-мускульный мешок, состоящий из однослойного железистого эпителия, слоя кольцевых и слоя продольных мышц. Целом, или вторичная полость тела, выстлан целомическим эпителием мезодермального происхождения. Вторичная полость имеет собственные стенки, представленные целотелием (перитонеальным эпителием), который отделяет полость от внутренних органов. Целом сегментирован - между сегментами тела имеются стенки, называемые диссепиментами. Они отделяют целомические мешки соседних сегментов (это поперечные септы). Целом разделяется и продольными перегородками - мезентерием (брыжейками). В результате каждый сегмент (исключая простомиум и пигидиум) имеет пару целомических мешков. Вторичная полость тела занимает большой объем, заполнена жидкостью и выполняет функции внутренней среды организма - транспортную, выделительную, половую, опорно-двигательную (гидроскелет). 
У кольчатых червей впервые появляется полный набор систем органов, характерных для всех высших организмов, вплоть до позвоночных. Пищеварительная система состоит из трех отделов.  Кровеносная система замкнутого типа, кровь циркулирует (рис. 18) только в сосудах. Над кишкой тянется спинной сосуд, под кишкой - брюшной сосуд. Между ними во многих сегментах (особенно в передней части тела) развиты кольцевые сосуды. Стенки кольцевых сосудов сокращаются, обеспечивая кровообращение. Настоящее сердце отсутствует. Дыхание происходит диффузно через покровы тела. Водные формы используют растворенный в воде кислород, а у наземных развито атмосферное дыхание.

В целоме имеются каналы, связывающие его с наружной средой, - целомодукты. Они могут формировать органы выделения и половые протоки. Выделительная система представлена нефридиями, которые располагаются попарно в каждом сегменте и связаны с целомом. Внутренний конец нефридия находится в целомической жидкости, канал его пронизывает диссепимент, проходит в полость последующего сегмента и открывается на
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Рисунок 18. Кровеносная система олигохеты (источник: http:// agrodream.ru/images/interesnoe/Krovenosnaya-sistema-chervya.png)

боковой стороне тела наружу. Нефридии могут иметь разную природу. В одних случаях на внутренней стороне каждого нефридия развиваются булавовидные выросты - соленоциты. Соленоцит содержит ядро и жгутик. У многих кольчецов вместо пучка соленоцитов развивается отверстие с ресничками и образуется метанефридий (как у дождевых червей, например). У некоторых кольчатых червей происходит соединение нефридиев с половыми воронками с образованием смешанных нефридиев - нефромиксий.
Нервная система состоит из окологлоточного нервного кольца и брюшной нервной цепочки, которая тянется под кишкой и содержит парные ганглии в каждом сегменте. У земляных червей глаз нет. Развиты органы химического чувства, осязания, реже равновесия. 
Половая система у малощетинковых гермафродитная, развитие прямое прямое.
Подкласс малощетинковые (Oligochaeta). В почвообразовании наибольшее значение имеют олигохеты (рис. 19), или малощетинковые черви. Эти черви, к которым относятся и дождевые, обитают в воде или сырой почве. Сегментация тела хорошо выражена как внутри, так и снаружи. Число члеников колеблется от 5 до 500. У олигохет развились адаптации к роющему образу жизни. Ни головы, ни параподий нет, но каждый сегмент дождевого червя имеет четыре пары мелких щетинок.
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Рисунок 19. Нервная система олигохеты (источник: http://pandia.ru/ text/80/023/images/image011_17.jpg)

Чувствительные придатки на простомиуме отсутствуют, нет перистомиума. Тело состоит из одинаковых сегментов, головной отдел не обособлен. У взрослых червей в передней трети тела имеется поясок, представленный более толстыми сегментами, связанными с половой системой. Эпителий выделяет много слизи, которая облегчает передвижение и повышает эффективность газообмена, который происходит диффузно через покровы. Кроме того, слизь предохраняет тело червя от высыхания и, возможно, обладает бактерицидными свойствами. Системы органов имеют типичное строение. У большинства видов дыхание кожное. Выход малощетинковых в процессе эволюции в пресные воды и на сушу сопровождался утратой личинки трохофоры и переходом к прямому развитию. В пищеварительном канале появляются признаки усложнения организации. Передняя кишка дифференцирована на ротовую полость, глотку, зоб, пищевод и желудок (рис. 20). В пищеводе развиты карбонатные железы, выделяющие известь, которая нейтрализует гумусовые кислоты пищи. В средней кишке развито спинное впячивание - тифлозоль, увеличивающее поверхность всасывания. Вокруг кишки имеется слой хлорагогенных клеток, которые обладают фагоцитарной активностью и поглощают из целома посторонние частицы. Половая система гермафродитна. Оплодотворение обычно перекрестное. У дождевого червя Lumbricus terrestris в 10-м и 11-м сегментах залегают две пары семенников в семенных капсулах, которые покрыты тремя парами семенных мешков, где происходит дозревание спермиев. В семенных капсулах имеется по паре мерцательных воронок, от которых отходит выводной канал. Оба
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Рисунок 20. Пищеварительная система олигохеты (источник: http://900igr.net/kartinki/biologija/Klassy-kolchatykh-chervej/029-Maloschetinkovye-chervi-Oligochaeta.html)
канала каждой стропы сливаются в семяпровод, открывающийся на брюшной стороне 15-го сегмента тела. Половые протоки и воронки являются цсломодуктами. Женская половая система представлена парой мелких яичников в 13-м сегменте и парой яйцеводов, открывающихся на 14-м сегменте тела червя. На брюшной стороне 9-го и 10-го сегментов имеются 2 пары углублений - семяприемники. Во время размножения две особи прикладываются передними отделами. Поясками выделяется слизь, одевающая червей в виде двух муфт. Черви обмениваются спермой. Семяприемники совершают глотательные движения и заполняются спермой партнера. Оплодотворение происходит позже. Черви расходятся. Каждая особь затем выделяет слизистую муфту, в которую откладываются яйца. Муфта сползает с тела через головной отдел. Во время ее прохождения через 10 - 11-й сегменты семяприемники выделяют сперму, и происходит оплодотворение яиц. После этого муфта формирует кокон, в котором развиваются яйца. Развитие протекает под оболочкой яйца. Метаморфоз трохофоры протекает таким образом, что формируются головная лопасть (она соответствует почти не изменившемуся предротовому анимальному полушарию трохофоры), анальная лопасть (соответствует самому заднему участку заднего вегетативного полушария трохофоры) и несколько ларвальных сегментов. Количество ларвальных сегментов каждого вида всегда точно определено, но вообще их образуется немного (от 3 до 13). Личинка, у которой сформировались ларвальные сегменты, называется метатрохофорой. У части видов аннелид метаморфоз на этом заканчивается, и тело взрослого животного оказывается представленным только перечисленными уже образованиями: головной лопастью, ларвальными сегментами, анальной лопастью. Такие аннелиды называются олигомерными. Примером олигомерных аннеид может служить класс Первичные кольчецы. Однако у большинства видов аннелид метатрохофора позднее испытывает дальнейший метаморфоз, в ходе которого образуется несколько десятков или сотен постларвальных сегментов -  формируется полимерная организация аннелид. Тело взрослого полимерного червя включает головную лопасть (простомиум), несколько ларвальных сегментов, многочисленные постларвальные сегменты, анальную лопасть (пигидиум). Следует отметить, что ларвальные и постларвальные сегменты отличаются как способом своего возникновения, так и некоторыми чертами строения.  
Дождевые черви, или кольчецы (Annelidae) – типичные крупные геобионты. В русском языке под названием «дождевые черви» или «земляные черви» объединены семейства крупных почвенных беспозвоночных животных, относящихся к классу Малощетинковые (Oligochetae), типу Кольчецов (Annelidae), подтипу поясковых (Clitellata), семейству Люмбрицид (Lumbricidae). В строгом смысле слова эта группа не представляет собой таксономической единицы, а выделена на основании особенностей экологии и некоторых морфофизиологических свойств  включенных в нее семейств. 

Мелкие дождевые черви достигают в длину 1 - 2 см, в то время как для гигантского червя Megascolices australis из Австралии зафиксирована длина до 3-х метров при диаметре в 2,5 см. 

По характеру питания выделяют два морфоэкологических типа дождевых червей: потребители листовой подстилки на поверхности почвы и потребители детрита. 
Среди дождевых червей выделяют три экологические группы:

1) подстилочные (поверхностно-живущие) – относительно мелкие черви, присутствуют в родах Dendrorilus, Lumbricus и Eiseniella, последние (1 вид) обитают только по берегам водоемов;

2) почвенно-подстилочные (в родах Lumbricus и Eisenia);


3) норники, живущие в глубоких ходах (в родах Nicodrilus и Lumbricus). 
Общая численность дождевых червей в почве полей до химизации сельского хозяйства составляла от 500 тыс. до 20 млн. особей/га, а биомасса — от 250 до 10 тыс. кг/га. Это в десятки раз больше, чем масса всех наземных животных, кормящихся на такой же площади. Только в кислых и сухих почвах червей немного. Люмбрициды являются важной частью почвенной биоты и встречаются по всему миру. Обычный дождевой червь, так называемый ночной выползок (Lumbricus terrestries) и навозный червь (Eisenia fetida) являются самыми известными видами дождевых червей. В Семействе Lumbricidae насчитывается около 200 видов. Lumbricus terrestris, Lumbricus rubellus - типичные представители рода. L. terrestris до 30 см длиной, поясок на 32 - 37 сегментах, щетинки расположены четырьмя парами. Передняя треть тела красно-фиолетового цвета, остальная часть тела — грязно-розовая, с темной полосой от пояска до анальной лопасти. Обитает в поверхностных и глубинных слоях почвы, роет норы до 2 м. L. rubellus меньше, окрашен ярче, вишнево-красного цвета. Поясок на 27 - 32 сегментах тела. Как у всех представителей рода задний конец тела уплощен и расширен. Держится этот червь в самых поверхностных слоях почвы, лесной подстилке. Allolobophora caliginosa - пашенный червь. Встречается на полях, пашне чаще других, обитает также в луговых почвах на глубине 5 - 15 см. Тело до 16 см длиной, сероватого цвета, поясок на 27 - 34 сегментах. Задний конец тела не уплощен. Щетинки сближены попарно. Питается почвенным перегноем. При благоприятных условиях активно размножается, достигая численности 400-500 особей на 1 кв.м. Во время засухи уходит вглубь до 60 см, свертывается в клубок, окружает слизистой капсулой и входит в диапаузу на срок до 2 месяцев и более. Eisenia foetida - типичный представитель рода Eisenia. Длина 6 -10 см, щетинки попарно сближены, окраска темно-красная, кольчатая, так как промежутки между сегментами светлые. Издают неприятный запах. Обитают в навозе, компостных кучах, гнилой соломе, в парниках, питаясь органическими остатками. Могут достигать численности до 1000 и более на 1 кв.м. Dendrobaena sp. Обычно небольшие, красно-фиолетовые, очень подвижные черви. Щетинки широко расставлены. Обитают в лесных почвах, питаются растительным опадом в лесной подстилке. Некоторые виды роют ходы на глубину до 8 м, прокладывая ходы корням растений и улучшая воздухопроницаемость почв. 
Семейство Glossoscolecidae. Крупные черви - от 32 см до 1 м. Многие распространены в Северной и Южной Америке, Африке, Австралии и Юго-Восточной Азии. Европейские виды встречаются в Южной Европе. Обитают в водоемах, но гораздо чаще в почве, где играют ту же роль, что и люмбрициды.

Семейство Megascolecidae. Самое крупное в семействе олигохет. Есть мелкие (2-3 см) и крупные (до 2,5 м) формы. Щетинки часто располагаются рядами или цепочками по середине каждого сегмента. Обитают в почве. Перерабатывают очень большое количество земли, а также разрушают мертвую древесину.
Энхитреиды (Enchitreidae) относятся к классу кольчатые черви, отряду Haplotaxida. Представители семейства энхитреиды отличаются от дождевых червей главным образом отсутствием пигмента в покровах и относительно малыми размерами. Размер белого или рыжеватого тела  размером от 2 мм до 45 мм при толщине 0,2 – 0,8 мм. Глаза отсутствуют. Тело состоит из 25-50 сегментов. Щетинки расположены 4 пучками на каждом сегменте, игловидные или палочковидные. Размножение энхитреид происходит так же, как у дождевых червей, но коконы значительно мельче. Некоторые виды способны размножаться бесполым способом, которое протекает путем архитомии. В этом случае тело делится на две части: передний конец регенерирует заднюю часть тела, а задний – переднюю. Описано около 400 видов. Обитают преимущественно в северном полушарии, в субарктической и умеренной зонах, так как не переносят засуху и высокие температуры. Часто встречаются в умеренных, бореальных и арктических широтах, в горах, на снегу. Играют важную роль в разложении органических остатков и почвообразовании. Перерабатывают водоросли, грибы, растительный опад, но основная пища энхитреид – отмирающие корни. В тундре их средняя численность составляет 1 200 экз./м2; в тайге – 10 000 экз./м2; в широколиственных лесах – 3 700 экз./м2; в луговых степях – 2 000 экз./м2. Локально в некоторых лесах отмечали до 250 000 экз./м2. Экскременты энхитреид представляют собой конгломераты органических и минеральных частиц, склеенных слизью, обильно выделяемой в средней кишке. Крупные виды энхитреид активно прокладывают ходы в почве. Минеральные вщества и органические частицы смешиваются в кишечнике с почвой и выбрасываются в виде копролитов ("каменистые" экскременты), на которых развиаются микробные популяции. Откладывают яйца в коконах или отдельно перед наступлением засушливого периода. Наиболее полно энхитреиды реализуют свою деятельность в гумусовом слое. Здесь они могут хищничать, питаться гифами грибов и органическими остатками. В Центрально-Черноземном заповеднике грибоядные энхитреиды поглощают пищу объемом 28,6 % от веса тела ежесуточно, до 35 г/м2 ежемесячно, что в пересчете составляет до 10 - 12 % опада. В грабово-дубовых лесах энхитреиды съедают 23,9-112 кг/га подстилки ежегодно. В песчаных почвах их численность выше, чем в суглинистых или глинистых. Оптимальные условия для них создаются там, где содержится сырой гумус. По этому экологическому признаку энхитреиды отличаются от нематод и дождевых червей.
2 Роль дождевых червей в почвообразовании
В природе нет других столь мощных гумусообразователей, как дождевые черви. На протяжении одного года они могут переработать до 50 – 380 т почвы на 1 га.  На 1 га встречается 500 тыс. - 2-5 млн. дождевых червей и более. Их биомасса составляет от нескольких десятков до нескольких сотен кг и даже нескольких т на га. За сутки один червь пропускает через кишечник количество земли, равное его весу (около 5 г). На каждом га черви ежесуточно перерабатывают до 2-3 т почвы, в среднем до 250 кг. Черви образуют высоко плодородный темный гумус с высоким содержанием азотистых соединений. Верхние слои почвы на глубину 0,5 - 1 м полностью перерабатываются, проходя через кишечник червей, через каждые 100 - 200 лет. 
Ч. Дарвин, широко известный как создатель теории эволюции, был одним из первых исследователей, показал, что гумус является продуктом биологического комплексного воздействия на органическое вещество микроорганизмов и дождевых червей (Дарвин, 1837). Поглощая вместе с почвой огромное количество детрита, микробов, грибов, водорослей, простейших, нематод и других, черви переваривают их. Со своими испражнениями — копролитами — они выделяют много собственной кишечной микрофлоры, ферментов, витаминов, биологически активных веществ, которые препятствуют развитию болезнетворных микроорганизмов, подавляют гнилостные процессы, обезвреживают и обеззараживают почву. В процессе переваривания мертвых органических отходов растительного и животного происхождения в пищеварительном канале червей формируются гумусовые вещества. Они отличаются по некоторым своим свойствам, в частности по химическому составу, от тех, что возникают в почве при участии только микрофлоры. В пищеварительном канале червей образуются комплексные соединения с минеральными компонентами — гуматы. Гуматы (соли гуминовых кислот) лития, калия, натрия и аммония водорастворимы, а гуматы кальция, магния и других тяжелых металлов могут долго, если не вечно, сохраняться в почве в виде стабильных агрегатов (водоемких, водостойких, гидрофильных и механически прочных). Дождевые черви структурируют почву, повышают ее водопроницаемость, воздухопроводность и плодородие. Они перемешивают почвенные слои, ускоряют разложение растительных остатков, создают мелкокомковатую структуру почвы. Пронизывая почву ходами, глубина которых достигает 8 м, земляные черви рыхлят ее, способствуя этим лучшей аэрации и увлажнению почвы на глубине. В копролитах червей естественных популяций содержание гумуса на сухое вещество достигает 11 - 15 %, а у культивируемых беспозвоночных оно вдвое больше — 25 - 35 %. Количество и масса копролитов, ежегодно образуемых в природных условиях дождевыми червями, огромно. Дарвин насчитывал до 40 тонн червей (сухой массы) на 1 гектар на пастбищах в Англии. Под Москвой на полях многолетних трав на дерново-среднеподзолистой почве (180 червей на 1 квадратный метр) образуется 53 тонны копролитов в год. Для территории Германии - 57,5 тонны в год, для Швейцарии - 75-100 тонн на гектар. Н. А. Димо в 1938 году отмечал, что в Средней Азии на поливных землях при численности червей более 150 на 1 квадратный метр выбрасывается до 20 тонн копролитов на поверхность почвы при общей продукции копролитов (большая часть остается в почве) более 120 тонн на гектар.
Е. Вольни (1897) доказал функциональную деятельность червей, способствующую значительному повышению количества углекислоты, выделяемой почвой, увеличение растворимости в почвенном слое минеральных веществ. Также установил, что в результате постоянного рыхления червями почвенного слоя его объем увеличивается на 27,5 %, влагоемкость поднимается с 28,69 до 48,13 %, а воздухоемкость повышается в 2,5 раза, тем самым, облегчая процессы химических превращений в почве, содействуя лучшему росту и развитию растений. 
Черви способствуют более равномерному распределению гумуса и минеральных солей в толще почвы. На глубину около 1 м почва обычно бывает вся пронизана ходами червей. Общая длина ходов под 1 кв. м поверхности почвы может составлять 1 км, а в отдельных случаях 7 - 9 км. Питаясь растительным опадом, дождевые черви заглатывают и почву. Органические вещества почвы, перегной используются в качестве пищи, а песчинки способствуют измельчению и перетиранию кусочков листьев. В кишечнике происходит активная мацерация опада. Кроме того, железы кишечника выделяют слизь, которая склеивает частички. Переработанную и прошедшую через кишечник землю черви выбрасывают на поверхность в виде кучек - копролитов. Черви, живущие на площади в 1 га, выбрасывают от 10 до 30 т переработанной ими почвы в виде экскрементов - копролитов. Численность микроорганизмов, находящихся в копролитах, на 70 - 83 % больше, чем в почве. Копролиты удерживают больше воды, чем окружающая среда: на суглинках в них воды на 46,6 %, а на песчаных почвах - на 114 % больше, чем в окружающей почве. Копролиты размываются дождем постепенно и имеют вид гранул. Они обладают большей водопрочностью, чем обычные почвенные комочки. С пищей поступают гумусовые кислоты, которые нейтрализуются секретом карбонатных желез пищевода, поэтому копролиты имеют слабо щелочную реакцию и нейтрализуют кислые почвы. В копролитах содержатся углерод, кальций, аммоний, нитраты, фосфаты, в них больше углерода и азота, чем в окружающей почве. Черви меняют химический состав почвы, обогащая ее ионами, доступными для растений.

Земляные черви весьма требовательны к содержанию воды в почве. При высыхании почвы они погибают, уходят на глубину или впадают в спячку, образуя шаровидные капсулы, где могут терять до 50 % своей воды. С наступлением дождей они возвращаются к активной жизни. В дубово-грабовых лесах Средней Европы дождевые черви съедают 2170 кг листового оиада на 1 га (96,3 % его общей массы). С этим коли¬ чеством опада дождевые черви поглощают 14,7 кг К, 2,2 кг Na, 41,122 кг Са, 4,8 кг Р. Суточный рацион при кормлении опадом клена (Криволуцкий и др., 1985) составляет 17,7 мг/экз., дуба-3 5,8 мг/экз., липы - 45,6 мг/экз., вяза - 80 мг/экз. В Венгрии в разные по климатическим условиям годы дождевые черви съедали от 490 кг/га до 1388 кг/га опада, что составляло от 29,3 до 90 % от общего количества опада. Величина поглощения почвы для отдельных видов червей колеблется от 200 до 1928 мг/г. Исходя из трофики и активности дождевых червей, можно выделить ряд их функций в деструкционных процессах: 1) механическое разрушение листовой подстилки и гниющей древесины - первичное разрушение; 2) мацерация растительных тканей, механическое и химическое разрушение остатков; 3) нейтрализация кислых продуктов распада; 4) минерализация и гумификация органики; 5) избирательная стимуляция некоторых групп бактерий и грибов; 6) минерализация органики с высвобождением многих зольных элементов в подвижной форме. 

3 Зоологическая мелиорация почв

Ч. Дарвин утверждал, что "плуг принадлежит к числу древнейших и имеющих наибольшее значение изобретений человека; но еще задолго до его изобретения почва правильно обрабатывалась червями, и всегда будет обрабатываться ими". Часто по историческим причинам, дождевых червей на том или ином участке нет и их желательно туда завезти. Самостоятельно дождевые черви мигрируют очень медленно: обычно за год они преодолевают расстояние всего в несколько метров. Расселение происходит в основном пассивно: их смывает вода, а яйцевые коконы, пристающие с влажной почвой к ногам, переносят птицы, копытные и другие животные. Но наибольшую роль здесь может сыграть человек.
Виды дождевых червей, легко следующие за человеком и способные обитать в почвах разного типа, называют перегринными. К типично перегринным видам относится, например, "пашенный червь", распространившийся в Северной и Южной Америке, в Тропической и Южной Африке, в Австралии и Новой Зеландии. В Канаде в подзолистых почвах под лесами из местных древесных пород на территориях, подвергавшихся оледенению, дождевых червей нет. Канадский почвовед К. Ленгмейд в 1961 -1962 годах провел наблюдения в таких лесах в штате Нью-Брунсвик, где в 1958 году дождевых червей не было, и обнаружил пять мест, куда они все же проникли. Вторжение дождевых червей привело к быстрому разложению подстилки, к изменению окраски верхней части богатого железом подзолистого горизонта. Слабый аккумулятивный горизонт почвы, подстилка и верхние 5 сантиметров подзолистого горизонта за короткое время превратились в однородный темно-серый слой. Многими опытами бало показано, что искусственное заселение червей в малопродородные почвы при создании соответствующих условий (полив, заселение в оазисы, посадка деоревьев) приводит к быстрому размножению перегринных видов дождевых червей. Большое значение имеет зоологическая мелиорация осваиваемых отвалов и оголенных территорий, образующихся после добычи полезных ископаемых. Для успеной интродукции необходимо учитывать необходимую кислотность и соленость почв.
При освоении новых земель человеком в ряде случев возникает необходимость активного вмешательства для устранения негативных последствий. На Австралийском материке до открытия его европейцами не было копытных млекопитающих. Колонизация Австралии была связана с бурным развитием скотоводства и использованием обширных территорий, занятых травянистой растительностью, под пастбища. Местная фауна оказалась неприспособленной к питанию навозом. Австралийские животноводы подсчитали, что ежедневно крупный рогатый скот оставляет на пастбищах около 200 миллионов лепешек навоза, не поддающегося воздействию местных навозников.    Накапливаясь в огромных количествах на поверхности почвы, крайне медленно разлагающиеся лепешки навоза, подсыхая, затрудняли рост травы и снижали производительность пастбищ. В кучках навоза, особенно жидкого коровьего, в массе размножается кустарниковая муха, исключительно назойливая, изводящая повсеместно летом скот и людей не только на фермах, но и в городах. В северных частях материка к ней присоединяется завезенная жигалка вида хематобия эксигуа, причиняющая болезненные уколы. Австралийский почвенный зоолог Г. Ф. Борнемисса предложил провести работу по интродукции навозников, питающихся экскрементами копытных, чтобы они способствовали освобождению пастбищ от навоза, удобрению почвы пастбищ и ликвидации массового размножения назойливых и кровососущих мух, развивающихся в навозе. Среди навозников выбрали несколько перспективных видов, и особенно эффективным оказался навозник онтофагус газелла. Жуки этого вида быстро расселились на северо-востоке Австралии, за два года проникнув на 80 километров вглубь материка (в течение трех лет выпустили около 275 тысяч жуков). Жуки питаются навозом, зарывают его в землю, где в изготовленных родителями навозных шариках развиваются личинки (в результате происходит удобрение почвы), незарытые остатки навоза жуки размельчают, они быстро сохнут, что делает их непригодными для развития мух. Даже в тех случаях, когда мухи развиваются, они оказываются много мельче и менее плодовитыми, чем выводящиеся на нетронутых жуками лепешках навоза. Использование интродуцируемых навозников в Австралии - частный случай зоологической мелиорации почв.
Для улучшения свойств почвы используется биогумус, получаемый при разведении дождевых червей на специальных фермах - вермикультуры. Первые хозяйства были созданы в конце 40-х гг. прошлого века в США. В настоящее время в этой стране работает свыше 700 вермикультурных хозяйств промышленного типа. Есть такие хозяйства в Великобритании, Голландии, Германии и других странах Западной Европы, Российской Федерации, Казахстане и др. При скармливании червям органических отходов (в первую очередь навоза) достигается двойной выигрыш: получается так называемый биогумус (переработанный червями навоз) с более высоким (в 6—10 раз), чем в навозе, содержанием питательных элементов, и биомасса червей, которая используется для откорма птицы и разведения рыбы. Биомасса червей содержит 55—70% белка и более 10% жиров. Однако, биогумус дорог и чаще применяется в индивидуальных хозяйствах. Перспективно использовать вермикультуру для переработки вредных отходов. В частности, в США осадок сточных вод (после аэробной либо анаэробной ферментации) высушивают, а затем брикетируют, складывают штабелями, заселяют дождевыми червями (1500 граммов на 0,125 кубометра осадка) и выдерживают при 30-35-процентной влажности в течение четырех месяцев. В Калифорнии количество осадка, потребляемого за сутки червями, равно 40 процентам их веса. Получаемые копролиты представляют коммерчески ценное удобрение без неприятного запаха, не самонагревающееся при хранении, не токсичное для растений. В природе дождевые черви также служат кормом птицам, землеройкам, кротам, хищным беспозвоночным и являются важнейшим звеном пищевых цепей в природных экосистемах.

Вопросы для самоконтроля:

1.
Охарактеризуйте основные черты типа Кольчатые черви.
2.
Какую массу почвы могут переработать дождевые черви за год?
3. Опишите особенности строения и образа жизни энхитреид.
4.
Какова роль дождевых червей в гумусообразовании?
5. Какие виды животных называют перегринными?
6. Что такое вермикультура?
7. Опишите образ жизни основных групп дождевых червей.
Лекция № 6
Тема: Наземные моллюски (Mollusca). Роль моллюсков в почвообразовании
1 Наземные моллюски (Mollusca)
Тип моллюски, или мягкотелые (Mollusca, от лат. mollis – мягкий) – древняя группа беспозвоночных, существовавшая уже в кембрии. Описано около 100 000 современных и 45 000 вымерших видов. Моллюски, как и кольчатые черви, относятся к группе трохофорных животных. Они обладают первичной билатеральной симметрией, вторичная полость тела и ее производные - целомодукты, трохофорообразные личинки. Это целомические животные, хотя целом у моллюсков замещается соединительной тканью - паренхимой и сохраняется в виде полости перикардия (околосердечной сумки) и полости гонад. В отличие от кольчатых червей у моллюсков несегментированное мешковидное тело (только в организации некоторых примитивных моллюсков проявляются метамерные черты), большинство моллюсков имеют раковину. Тип Моллюски делится на два подтипа - Подтип Боконервные (классы Панцирные и Беспанцирные) и подтип Раковинные, который включает классы Моноплакофор, Брюхоногих, Двустворчатых, Лопатоногих и Головоногих. Представители только одного класса Брюхоногие (Gastropoda, от греч. gaster – желудок, podos – нога) освоили наземную среду. Брюхоногие моллюски относятся к подтипу Раковинные.

Тело брюхоногих моллюсков состит из трех отделов - головы, туловища и мускулистой ноги на брюшной стороне с широкой подошвой; настоящая сегментация отсутствиет. Туловище окружено тонкой складкой кожи (мантией), секретирующей раковину; особым отделом является мантийная полость. Раковина соединена с телом мощным мускулом, сокращение которого втягивает улитку внутрь раковины. Большинство видов способно полностью втягивать в нее все тело. У многих брюхоногих на ноге имеется крышечка, которой они прикрывают вход в раковину. Раковина коническая, обычно закрученная в спираль. У наземных слизней она может полностью редуцироваться. Характерной чертой брюхоногих является асимметричное строение тела за счет разрастания одной стороны тела, образующего внутренностный мешок, входящий в цельную спирально закрученную раковину. Основным признаком брюхоногих моллюсков является торсия, то есть поворот внутренностного мешка на 180°. Кроме того, для большинства гастропод характерно наличие турбоспиральной раковины. Голова хорошо обособлена. У типичной улитки класса Брюхоногие на голове находятся сенсорные щупальца, два глаза и рот, снабженный радулой (рис. 21). 
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Рисунок 21. Улитка (1) и слизень (2) (источник: http://www.snail-world.com/wp-content/uploads/snail-front.jpg; http://img.scoop.it/KV6Z6 BZwa2DvygHP840-74XXXL4j3HpexhjNOf_P3YmryPKwJ94QGRtDb3S bc6KY)
Покрытая слизью нога брюхоногих с нервными ганглиями внутри имеет плоскую ползательную подошву, с помощью которой улитка передвигается, медленно скользя по растениям или грунту за счет волнообразного сокращения мышц ноги. Обильная слизь, выделяемая кожными железами ноги, облегчает плавное скольжение.
У моллюсков пищеварительный тракт сквозной, состоит из трех отделов (рис. 22). В глотке, на особом подвижном мускулистом выросте, напоминающем язык, имеется радула (терка) с хитиновыми зубчиками для соскабливания и перетирания пищи. В глотке имеются слюнные железы, секретом которых обрабатывается пища. Из глотки пища через пищевод, затем в зоб,
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Рисунок 22. Строение легочной улитки: 1 — раковина; 2 — пищеварительная железа; 3 — лёгкое; 4 — анус; 5 — пневмостом; 
6 — глаз; 7 — щупальце; 8 — мозг; 9 — радула; 10 — рот; 11 — зоб; 12 — слюнная железа; 13 — гонопор; 14 — совокупительный орган; 15 — влагалище; 16 — слизистая железа; 17 — яйцепровод; 18 — мешок любовных стрел; 19 — нога; 20 — желудок; 21 — почка; 22 — мантия; 23 — сердце; 24 — семявыносящий проток (источник: http://www.ecosy stema.ru/08nature/w-invert /029o.htm)
желудок, в который открывается проток печени. Желудок переходит в кишку, делающую несколько петель (анопедиальный изгиб), и заканчивающуюся анальным отверстием на правой стороне тела рядом с дыхательным. Некоторые виды брюхоногих – хищники. Кроме вышеперечисленных органов, у хищных видов имеется хобот, располагающийся в специальном кармане на передней части тела. При нападении на жертву хобот выворачивается, на его конце располагается ротовое отверстие.

Кровеносная система у брюхоногих моллюсков незамкнутая: кровь течет не только по сосудам, но и в полостях между органами. От сердца отходит крупный сосуд — аорта. Она разветвляется на артерии. Затем кровь попадает в мелкие полости среди соединительной ткани. Там кровь отдает кислород, насыщается углекислым газом, поступает в вены и по ним идет к легкому. Здесь вены ветвятся на многочисленные мелкие сосуды — капилляры. Кровь обогащается кислородом и избавляется от углекислого газа.
Органом выделения служит почка (нефридий). Одним концом она через широкую реснитчатую воронку сообщается с околосердечной сумкой (остатком целома), где накапливаются продукты жизнедеятельности, а другим — открывается в мантийную полость сбоку от анального отверстия. Кровеносная система незамкнутая, характерно наличие сердца, которое расположено ближе к спинной стороне тела и состоит из одного или двух предсердий, принимающих кровь из полости тела, и желудочка, который, сокращаясь, выталкивает кровь обратно. У наземных и некоторых пресноводных моллюсков жабры заменяются органом воздушного дыхания — легким. Свободный край мантии срастается со стенкой тела, и остается небольшое ведущее в мантийную полость дыхательное отверстие. В мантии развиваются многочисленные кровеносные сосуды, и мантийная полость становится легочной полостью. Так формируется легкое. В нем происходит газообмен — насыщение крови кислородом и освобождение ее от углекислого газа.
Нервная система разбросанно-узлового типа, образована несколькими парами связанных между собой ганглиев, нервами и сенсорными органами, воспринимающими свет, положение тела в пространстве, запах, тактильные раздражения и вкус. Для некоторых видов брюхоногих характерно наличие не педальных ганглиев, а педальных стволов. Для брюхоногих моллюсков характерна хиастоневрия, то есть перекрещивание плевровисцеральных коннективов. В связи с особенностями развития у некоторых брюхоногих хиастоневрия отсутствует, например, у легочных моллюсков. Имеется 5 пар ганглиев: церебральная (головная), педальная (ножная), плевральная (мантийная), париетальная (дыхательная), висцеральная (внутренние органы). Брюхоногие имеют одну пару глаз, расположенных на вершине щупалец или у их основания. У основания жабр расположены органы химического чувства (осфрадии). У легочных моллюсков функцию органа вкуса и обоняния выполняют передние головные щупальца. Органы равновесия (статоцисты) находятся в ноге. Осязательные рецепторы рассеяны по всей коже, их особенно много в головных щупальцах.

Органы размножения брюхоногих имеют различное строение. Половая железа – всегда непарная, от нее отходит один проток. У раздельнополых моллюсков самцы имеют один семенник и один семяпровод, самки – один яичник и один яйцевод. У обоеполых животных присутствует гермафродитная железа, в которой формируются и мужские и женские половые клетки. Наземные моллюски и многие пресноводные - гермафродиты. Оплодотворение внутреннее, у гермафродитов перекрестное (каждая особь функционирует как самец и самка). Оплодотворению часто предшествуют брачные игры. Развитие наземных моллюсков, в отличие от водных, происходит в основном без  метаморфоза - из отложенных оплодотворенных яиц развиваются маленькие моллюски, похожие на взрослых животных. При недостатке влаги улитки впадают в спячку. Слизни в сухих регионах не встречаются, обитая преимущественно в лесах. Основными факторами, лимитирующими распространение и численность моллюсков, являются влажность и температура, а также pH, содержание Са в почве. 
Среди легочных улиток есть растительноядные виды и хищники, питающиеся другими мягкотелыми или червями. Среди моллюсков-фитофагов выделяют две группы: потребителей грибов и растительных остатков; потребителей грибов и зеленых растений. Наземные моллюски участвуют в переработке растительного опада, расщепляя клетчатку, пекгины и лигнин. При плотности 489 экз./м2 моллюски могут перерабатывать до 35-43 % годового опада. В их экскрементах отмечено развитие процессов гумификации. Непереваренные остатки в экскрементах моллюсков обогащены азотсодержащими соединениями. Деятельность моллюсков приводит к формированию тонкозернистого гумусового слоя мулевого типа на поверхности почвы. На примере слизней показано, что у моллюсков происходит выделение таких ферментов, как целлюлаза, протеиназа. Моллюски способны расщеплять пектин и лигнин. У некоторых обнаружена хитиназа, наиболее активная у хищных форм и некрофагов. В процессе переваривания пищи в кишечнике моллюсков выделяется большое количество слизи, которая скрепляет частицы непереваренных остатков. Поэтому экскременты моллюсков обладают высокой механической прочностью и долго сохраняются в почве в виде мелких гранул. Моллюски служат пищей многим животным – их поедают млекопитающие, птицы, пресмыкающиеся и другие беспозвоночные. Улитки и слизни могут быть промежуточными хозяевами опасных гельминтов, например, нематод, паразитирующих в легких копытных.

Вопросы для самоконтроля:

1.
Представители какого класса моллюсков имеют наибольшее значение в жизни почв?

2.
Какова роль мягкотелых в почвообразовании?

3.
Охарактеризуйте строение легочных моллюсков.

4.
Каков способ дыхания наземных моллюсков?
5.  Какой тип развития у наземных моллюсков.

6.  Какие лимитирующие факторы в распространении наземных моллюсков.
Лекция № 7
Тема: Тип Членистоногие  (Arthropoda). Общая характеристика почвенных изопод (Crustacea: Isopoda)
1 Тип Членистоногие  (Arthropoda)

Тип членистоногие (Arthropoda, от греч. arthron – сустав, pus, podos – нога) - самая крупная и многочисленная группа животных, объединяющая, по разным оценкам, 1,5 – 2 млн. современных и ископаемых форм. Членистоногие составляют наибольшую долю современного биологического разнообразия (рис. 23).

Членистоногие - билатерально симметричные целомические животные из надтипа Трохофорных. Черты трохофорных животных у членистоногих проявляются в метамерности строения и особенностях онтогенеза. 
По плану организации и происхождению членистоногие близки к кольчатым червям. Головная лопасть (простомиум у аннелид, у членистоногих - акрон) и анальная лопасть (пигидиум у аннелид, у членистоногих - тельсон) в ходе онтогенеза образуются не так, как туловищные сегменты. Тело сегментированное, сегменты неодинаковы по строению и функциям (гетерономная метамерия). Сходные по строению сегменты объединяются в отделы, или тагмы.
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Рисунок 23. Биологическое разнообразие. Соотношение числа видов

Обычно выделяется три тагмы: голова, грудь и брюшко (рис. 24). Имеются парные членистые конечности, подвижно соединенные с 
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Рисунок 24. Основные отделы (тагмы) насекомых: голова, грудь, брюшко
телом и функционирующие как многоколенный рычаг. Тело покрыто трехслойной прочной кутикулой, содержащей хитин и задубленные белки. Кутикула формирует наружный скелет этих организмов и предотвращает потери воды в силу своей непроницаемости. Кожно-мускульный мешок отсутствует. Покровы представлены гиподермой, лежащей на базальной мембране, а мускулатура - отдельными поперечнополосатыми мышцами.
Наружный скелет (экзоскелет), представленный плотной хитиновой кутикулой; хитин – аминополисахарид, похожий по физическим свойствам на рог. Экзоскелет слабо растяжим, поэтому рост тела требует периодических линек, при которых старый покров сбрасывается и ему на смену секретируется новый, более просторный. В процессе зародышевого развития закладывается целом, но впоследствии стенки целомических мешков разрушаются, и вторичная полость сливается с остатками первичной. 
Пищеварительная система состоит из трех отделов: передней, средней и задней кишок. Развиты пищеварительные железы (слюнные, печень, у некоторых - гепатопанкриас). 
Кровеносная система незамкнутая. Имеется трубчатое или мешковидное сердце с отверстиями по бокам - остиями. От сердца отходит аорта. По кровеносной системе циркулирует жидкость - гемолимфа, которая частично соответствует крови, а частично полостной жидкости. Большую часть тела занимает заполненная кровью (гемолимфой) полость – гемоцель. Гемолимфа выбрасывается в аорту и затем изливается в миксоцель, омывает внутренние органы, после чего собирается в сердце через остии. Обратному току крови препятствуют клапаны, закрывающие отверстия.
Дыхательная система членистоногих разнообразна. У ракообразных она представлена жабрами, у скорпионов - легкими, у пауков — легкими и трахеями, у многоножек, насекомых и многих клещей - трахеями. Жабры и легкие скорпионов происходят из конечностей. Трахеи представляют собой качественно новые образования. Трахеи начинаются отверстиями - дыхальцами, расположенными на сегментах брюшка и груди. От дыхалец внутрь тела отходят ветвящиеся по ходу трубки с хитиновыми кольцами, предохраняющими трахеи от спадания. Трахеи ветвятся на все более мелкие и ветви и заканчиваются трахеолами, по которым кислород доставляется непосредственно тканям и даже отдельным клетками, а забирается углекислота. В связи с развитием трахейной системы у насекомых гемолимфа не участвует в транспорте газов.
Выделительная система представлена антеннальными либо максиллярными железами (у ракообразных), коксальными железами (у паукообразных) или мальпигиевыми сосудами (у насекомых, многоножек, пауков). Максиллярные, антеннальные и, по-видимому, коксальные железы являются видоизмененными целомодуктами. Мальпигиевы сосуды — это особые трубки, открывающиеся одним концом на границе средней и задней кишок. Противоположный конец их слепо замкнут и находится в гемоцели. Эта часть сосудов омывается гемолимфой, из которой жидкие продукты обмена попадают в просвет мальпигиевых сосудов. Внутри продукты выделения осаждаются в виде кристаллов гуанина или мочевой кислоты, а вода всасывается обратно в полость тела. Благодаря такой особенности, продукты выделения сухие, что позволяет экономить воду.
Нервная система представлена головным мозгом, состоящим из трех отделов (протоцеребрума, дейтоцеребрума и тритоцеребрума) и брюшной нервной цепочки, по ходу которой располагаются парные ганглии. Органы чувств членистоногих очень разнообразны. Органы зрения представлены сложными фасеточными (многие ракообразные, насекомые) или простыми глазами (пауки, клещи, некоторые ракообразные). Развиты органы слуха и равновесия, вкуса, обоняния, осязания, а также разнообразные рецепторы, определяющие электромагнитные поля, давление, силу гравитации и т.д. 

Большинство видов - раздельнополые, реже встречаются гермафродиты. У некоторых яйца развиваются без оплодотворения - партеногенетическое размножение. Для членистоногих характерно внутреннее оплодотворение. Хорошо развиты нервная система, а также простые и сложные глаза, антенны и другие сенсорные органы. 

В состав типа Членистоногих входит 4 подтипа: Трилобиты (представлены только вымершими формами), Хелицеровые, Жабродышащие и Трахейнодышащие. Среди Хелицеровых центральное место занимает класс Паукообразных, подтип Жабродышвщих включает только один класс - Ракообразных. Для Трахейнодышащих характерны 2 класса (по более новым воззрениям - надкласса) - Многоножки и Насекомые. В жизни почв наибольшее значение имеют мокрицы, паукообразные, многоножки и насекомые.

Различные подтипы и классы членистоногих различаются между собой по многим признакам, одним из главнейших является набор и специализация придатков акрона и конечностей первых сегментов тела. 

2 Общая характеристика почвенных изопод 

К ракообразным относится около 20 тысяч видов, обитающих преимущественно в водоемах. Лишь некоторые равноногие и десятиногие раки освоили в качестве среды обитания сушу. Тело ракообразных состоит из головы, груди и брюшка. Однако голова и грудь могут сливаться, образуя головогрудь. Несколько сегментов груди могут входить в состав головного отдела. У некоторых раков тело (или его часть) покрыта карапаксом - панцирем. Голова раков обычно содержит головную лопасть — акрон и четыре сегмента. Имеются две пары усиков - антенны I (или антеннулы) и антенны II. Первая пара является придатками акрона и выполняет осязательную функцию. Вторая пара является видоизмененными конечностями первого сегмента головы. На голове расположен рот, окруженный челюстями, которые представляют собой видоизмененные конечности сегментов головы. К челюстному аппарату относятся пара верхних челюстей — мандибулы, а также две пары нижних челюстей - максиллы I имаксиллы II. На голове имеется пара сложных фасеточных глаз или простые глазки. Грудь и брюшко содержат различное число сегментов у разных ракообразных. На груди имеются ходильные конечности, а у многих - ногочелюсти, служащие для фильтрации и измельчения пищи. Брюшко имеет парные конечности только у высших раков. Конечности раков исходно двуветвисты, но иногда одна из ветвей редуцируется. В грудном или в брюшном отделах одна из ветвей конечностей образует жабры - органы дыхания водных ракообразных. Кутикула раков инкрустирована солями кальция.
Из представителей Подтипа жабродышащие (Branchiata),  класса - Ракообразные (Crustacea, от лат. crusta – корка) в  почвообразовании имеют значение мелкие жабродышащие сухопутные равноногие рачки – мокрицы, которых известно около 50 видов (рис. 25). Тело этих раков уплощено сверху вниз, реже цилиндрическое. Покровы обычно снабжены бугорками, килями, шипами, ямками, формирующими водопроводную систему. Если животное коснется капельки воды (роса, дождь), то под действием капиллярных сил влага распространяется в промежутках между бугорками, достигая заднего конца тела и орошая жабры. Окраска обычно желтая, бурая, коричневая, серая. Карапакс отсутствует. Голова состоит из головной лопасти (акрон), четырех сегментов головы и обычно 1 - 2 сегментов груди. На голове имеется пара сидячих фасеточных глаз, пара антенн и ротовые органы, представленные парой мандибул и двумя парами максилл. Ротовой аппарат грызущего типа. Мандибулы сильно склеротизированы, не
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Рисунок 25. Строение мокрицы: I - голова, II - грудной отдел, III - брюшной отдел, IV - плеотельсон, V - антенны, VI - грудные ножки, или переоподы, VII - брюшные ножки, или плеоподы, VIII - рулевые (хвостовые) ножки, или уроподы, IX - инкубаторная сумка (источник: http://aqualib.ru/books/item/f00/s00/z0000023/st028.shtml)
имеют причлененных выростов и приспособлены к отрыванию или отскабливанию и дроблению плотных частиц. Каждый сегмент несет пару одинакоиых конечностей, всегда лишенных наружной ветви. Брюшной отдел состоит из 5 сегментов. Один или даже два сегмента срастаются с анальной лопастью (тельсоном), формируя плеотелъсон. Конечности брюшных сегментов состоят из короткого основания и двух широких листовидных ветвей. Эти ветви накладываются наподобие страниц книги и формируют жаберный аппарат. Они находятся под плеотельсоном. Наружные ветви одной из пар брюшных ног служат крышкой, покрывающей жаберы снизу. Таким образом, жаберный аппарат погружен и защищен как от повреждений, так и от высыхания.  
Несмотря на сухопутный образ жизни, они нуждаются во влаге, поэтому имеют ряд особенностей физиологии, строения и поведения для ее сохранения; в большом количестве они заселяют даже пустыни. Мокрицы закупоривают отверстие норки своим телом, предотвращая высыхание (в глубине норки относительная влажность около 100 %, в то время как на поверхности может снижаться до 15—20%). Наличие панциря экономит влагу. Строение тела мокриц со множеством бугорков и желобков, по которым влага стекает и смачивает жабры; влагу, полученную из пищи, мокрицы нередко выбрызгивают на жабры из анального отверстия. Некоторые мокрицы могут использовать не только кислород, растворенный в воде, но и кислород воздуха. У таких видов в толще наружных ветвей передних брюшных ножек имеется полость, соединяющаяся щелью с наружной средой. Сюда проходит воздух. От щели внутрь отходят ветвящиеся, слепо замкнутые каналы - псевдотрахеи. У самцов ветви первой и второй пары конечностей брюшка преобразованы в совокупительный орган, напоминающий шприц и служащий для введения спермы в половое отверстие самки. Кишечник мокриц - прямая широкая трубка, дифференцированная на короткую переднюю кишку, средний отдел с двумя парами извитых печеночных придатков и заднюю кишку. Имеется желудок, в полости которого эпителий утолщен в виде валиков и несет зубчики и волоски. Эта система формирует фильтр, задерживающий плотные частицы. Пища, прошедшая через фильтр, попадает в печеночные придатки, где обрабатывается энзимами. Всасывание осуществляется в средней кишке.
Мокрицы обитают в норах. Пустынные роды Hemilepistus, некоторые Porcellio, Tracheoniscus, Protracheoniscus строят норы до 1 м глубиной. В норе поддерживается постоянная температура и высокая влажность (до 100 %), хотя на поверхности почвы колебания температуры могут достигать 60 градусов, а влажность — быть не более 15 %. Летом мокрицы покидают норы утром и вечером, зимой впадают в спячку. Их наибольшая активность приходится на весенние месяцы. Весной же появляется потомство, которое в течение года живет в норе родителей под их защитой.
Большинство мокриц, обитающих в подстилке, - сапрофаги. Для почвенных мокриц характерна фитосапрофагия и фитофагия. Переход от сапрофагии к фитофагии, вероятно, возник из-за необходимости компенсировать дефицит влаги в организме при высокой скорости испарения в условиях жаркого климата. Растительные ткани служат источником воды. Мокрицы предпочитают карбонатные почвы, где их плотность особенно высока. Они ассимилируют кальций из растительных остатков. В широколиственных лесах мокрицы перерабатывают до 1/6 части всего растительного опада. Многие виды заселяют гнилые пни. В лесной подстилке мокрицы концентрируются в ферментативном слое. Влажность почвы и подстилки - основной фактор пространственного распределения этих беспозвоночных в лесах. Мокрицы участвуют в первичном разложении опада, частично древесины, остатков трав и полукустарников, которые собирают на поверхности почвы и перерабатывают, затаскивая в норы. Мокрицы перерабатывают в растительных остатках около половины лигнина, что связано с микробными симбионтами. Большое число мокриц обитает в лессовидных пустынях, они являются самыми многочисленными членистоногими в этих экосистемах. численность на такырах может быть от 50 000 до 1 000 000 особей / га, т.е. до 500 000 норок / га. Вес экскрементов и почвы, выброшенных пустынными мокрицами при рытье норок, достигает 5800 г/м2. Таким образом, они обогащают верхний горизонт минеральными солями в доступной для растений форме. Это происходит также за счет накопления в панцире кальция и в гемолимфе меди, входящей в состав дыхательного пигмента мокриц. Кроме того, деятельность мокриц увеличивает порозность почвы и способствуют переходу лессовых  пустынных почв в сероземы.
Пустынные мокрицы при рытье нор выносят на поверхность частички грунта из глубины, откладывают вокруг нор экскременты, которые вместе с частицами почвы формируют вокруг входа в нору кольцевидный валик. В нем много минеральных элементов и гумуса. На 1 га площади обитает более 1 млн. мокриц. В течение 3 месяцев активности в пустынях мокрицы дают 500 кг богатых растворимыми солями частиц почвы и до 1000 кг экскрементов. Повышается плодородие почв. На 1 га имеется около 20 тысяч нор мокриц, что повышает скважность почвы и улучшает условия существования почвенных бактерий. В норы мокрицы вносят части зеленых растений, которые формируют впоследствии очаги гниения на глубине, давая гумус. Таким образом, мокрицы в пустынях и полупустынях играют примерно ту же роль в почвообразовании, как кольчатые черви в других климатических зонах.
Вопросы для самоконтроля:

1. Перечислите основные черты членистоногих.
2. На какие подтипы делится тип Членистоногие?
3. Какой тип полости у членистоногих.
4. Какие функции выполняет гемолимфа?
5. Сколько отделов содержит головной мозг почвенных изопод? Назовите их.
6. Что такое карапакс, акрон?
7. Как сохраняют влагу сухопутные мокрицы? Как они обеспечивают работу жабр на суше?
8. Сколько времени проводит молодое поколение мокриц в норах до выхода на сушу:
9. Опишите роль мокриц в почвообразовании.
Лекция № 8
Тема: Подтип  Хелицеровые  (Chelicerata). Класс паукообразные (Arahnida) 
1 Подтип  Хелицеровые  (Chelicerata)
Подтип Хелицеровые (Chelicerata) относится к типу Членистоногие (Arthropoda). Характерными чертами представителей подтипа хелицеровые являются следующие: расчленение тела на головогрудь и брюшко; одноветвистые конечности и их специализация на приеме пищи, локомоции, дыхании; появление трахей у наземных форм; наличие в типовой пищеварительной системе печени; органы выделения представлены коксальными железами или мальпигиевыми органами, выделяют гуанин; головной мозг состоит из протоцеребрума и тритоцеребрума, дейтоцеребрум отсутствует из-за отсутствия антенн. Подтип хелицеровые (Chelicerata) включает классы Мечехвосты (Xiphosura) и Паукообразные (Arachnida). Почвенную среду освоили паукообразные.
2 Класс паукообразные (Arachnida)
Класс паукообразные (Arachnida, от греч. arachne – паук)  насчитывают около 40 тысяч видов, большинство, из которых является типичными наземными животными. Тело состоит из головогруди и брюшка. Первая пара конечностей головогруди - хелицеры - приспособлена для умерщвления добычи (пауки) или входит в состав хоботка (у многих клещей), или связана с дроблением частиц (панцирные клещи). Вторая пара конечностей - педипалъпы – обычно мало отличается от ходильных ног и участвует в удержании добычи. У самцов пауков педипальпы несут специальные образования, переносящие мужские половые клетки в половую щель самки. На головогруди находятся четыре пары ходильных ног. Антенны на голове отсутствуют, глаза простые, у пауков их восемь. Брюшко не имеет конечностей. Органами дыхания являются легкие (скорпионы), трахеи (клещи) или одновременно легкие и трахеи (пауки). Оплодотворение наружно-внутреннее или внутреннее как приспособление к наземно-воздушной среде обитания. Класс паукообразные включает следующие отряды: Скорпионы (Scorpiones), Ложноскорпионы (Pseudoscorpiones), Сольпуги (Solifugae), Сенокосцы (Opiliones), Пауки (Aranei), Акариформные клещи (Acariformes), Паразитиформные клещи (Parasitiformes), Клещи-сенокосцы (Notostigmata).
Отряд Скорпио́ны (Scorpiones) — исключительно наземные формы, Тело скорпиона состоит из небольшой головогруди (лат. cephalothorax), или просомы, и длинного брюшка (abdomen), или опистосомы, в котором различают два отдела: более широкий передний отдел, тесно примыкающий к головогруди и составляющий с ней одно целое (туловище скорпиона) — преабдомен (praeabdomen), или мезосома; и задний отдел, узкий, 5-членистый постабдомен (postabdomen), или метасома, резко отграниченный от преабдомена и имеющий подобие хвоста (рис. 26). К последнему сегменту постабдомена примыкает еще один, грушевидный, членик (тельсон), оканчивающийся загнутой вверх иглой, на вершине которой помещаются два отверстия ядовитых желез. Внутри тельсона располагается пара ядовитых желез овальной формы, окруженных снаружи и сверху толстым слоем поперечных мышечных волокон. При сокращении мышц, железы выделяют ядовитый секрет в длинные выводные протоки, проходящие внутри иглы тельсона и открывающиеся двумя отверстиями близ вершины иглы. Тело покрыто хитиновым панцирем, представляющим продукт выделения лежащего под ним гиподермического слоя. Различают головогрудный щиток, прикрывающий головогрудь со спинной стороны, затем в области преабдомена соответственно числу сегментов 7 спинных и брюшных щитков, соединенных между собой мягкой перепонкой, в области постабдомена 5 замкнутых плотных хитиновых колец, соединенных тонкой кожицей. На брюшной стороне тела к головогруди прикрепляются шесть пар конечностей, из которых две передние пары играют роль челюстных органов, четыре остальные пары служат для передвижения. Первая пара конечностей — хелицеры — расположена над ротовым отверстием и по своему положению соответствует первой паре антенн других Arthropoda, а по физиологической функции — жвалам. Хелицеры
[image: image25.jpg]A ———
£

T —

S
7) U

m

N / \
y)




[image: image26.jpg]



Рисунок 26. Скорпион: А – со спинной стороны; Б – с брюшной стороны; I – просома; II – мезосома (7-й сегмент не выражен); III – метасома; 1 – хвостовой членик с ядовитой иглой; 2 – глаза; 3 – хелицеры; 4 – педипальпы; 5 – ноги; 6 – половые крышечки; 7 – гребневидные органы; 8 – дыхальца легких (источник: http://allphoto. in.ua/photo/11/es 2109614.jpg)

имеют вид маленьких 3-членистых пар клешней и служат для измельчения пищи. Конечности второй пары — педипальпы — состоят из шести члеников. Два последних образуют крупные клешни, при помощи которых скорпион захватывает добычу. Органы дыхания помещаются в преабдомене и представлены легкими, имеющими вид 8 больших воздухоносных мешков, вдающихся в полость тела и открывающихся наружу при помощи узких косых щелей или отверстий, так называемых stigmata, или дыхалец. Последние расположены попарно на брюшной стороне преабдомена, с боков в 3—6 сегментах. Легочные мешки скорпиона представляют измененные жаброносные конечности, появляющиеся на месте существующих в эмбриональной стадии развития зачатков абдоминальных конечностей. Выделительные органы состоят из двух длинных и тонких сосудов (мальпигиевых сосудов), открывающихся в задний отдел задней кишки. Все скорпионы раздельнополы. Скорпионы принадлежат к живородящим животным, они проходят прямое развитие без метаморфоза. Самка носит на себе молодь и проявляет заботу о потомстве. 

Отряд Сольпуги (Solifugae), фалаанги, или бихорки – крупные паукообразные. Известно около 1000 видов. Их тело и конечности покрыты длинными волосками (рис. 27). Щупальца-педипальпы расположены впереди, похожи на конечности и выполняют их 
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Рисунок 27. Сольпуга (фаланга) (источник: http://www.what-who.com/f/falanga.html)

функцию. Крупные хелицеры являются одним из самых заметных признаков фаланг. Каждая из двух хелицер имеет две части, скрепленные суставом, образуя клешню. На хелицерах расположены зубы, количество которых варьирует. Мощность хелицер позволяет фалангам срезать шерсть и перья жертвы или падали, прорезать кожу и даже тонкие косточки (птиц). При нападении фаланги издают пронзительный писк или стрекотание трением хелицер друг о друга. У фаланг нет ядовитых желез. Все фаланги очень подвижны и почти все они — ночные хищники. Фаланги плотоядны или всеядны, питаются термитами, жуками -чернотелками, и другими мелкими членистоногими, но также могут употреблять в пищу более крупных животных, например, ящериц.
Отряд Пауки (Aranei) — самый большой отряд арахнид. Размеры самых мелких пауков от 0,8 мм, до 11 см в длину, а с ногами до 20 см. Пауков легко отличить от других членистоногих по 4 парам ходильных ног. Форма тела большинства пауков довольно однотипна - тело пауков подразделяется на головогрудь (головные и грудные сегменты слиты воедино) и слитное брюшко, между которыми имеется перетяжка (рис. 28). Головогрудь пауков покрыта цельным твердым щитом и, как правило, меньше брюшка, спереди сужена и притуплена, брюшко яйцевидное. Хелицеры с когтевидным концевым члеником, небольшие щупальцевидные педипальпы, паутинные бородавки на брюшке. Окраска разнообразна, особенно у тропических пауков. Ни антенн, ни
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Рисунок 28. Внешнее и внутреннее строение паука
настоящих челюстей нет. Хватать и измельчать пищу позволяют две первые пары модифицированных конечностей – хелицеры и педипальпы (ногощупальца), а иногда и первые членики ходильных ног. Хелицеры заканчиваются крючьями, на конце которых открываются протоки ядовитых желез. 

Пауки - хищники, питаются главным образом насекомыми, которых они высасывают. Убивают добычу, как правило, ядом. Питаясь, животное высасывает только жидкую часть корма. Способы ловли добычи разнообразны. Бродячие пауки подкарауливают добычу, крадутся к ней и настигают одним или несколькими прыжками. При этом уже у бродячих форм добыча нередко опутывается паутинными нитями. У разных групп известны паутинные железы, и пауки умеют плести из нее ловчие сети. Пауки, ведущие оседлую жизнь, почти всегда делают те или иные ловчие устройства из паутины, от простых сигнальных нитей, протянутых от устья логовища, в котором сидит паук, до очень сложных ловчих сетей. Педипальпы щупальцевидные, короткие, у самцов вздутые, несут копулятивные придатки. Глаз много (обычно 8, расположенных в два ряда), но они примитивного строения, поэтому пауки, за исключением скакунчиков, видят плохо. 

У большинства имеется одна пара легких и просто устроенные трахеи, отверстия которых открываются ближе к вершине брюшка. В классе паукообразных происходит переход от легочного дыхания к трахейному, поэтому у пауков наблюдаются различные сочетания этих органов дыхания. Примитивные пауки имеют две пары легких, отверстия которых открываются у основания брюшка снизу. Самец обычно мельче самки; большинство видов яйцекладущие. Паукообразные – в основном наземные животные, но некоторые живут в воде. Многие – паразиты; почти все плотоядны; убивать жертву, например насекомых, часто помогает яд. Пауки, сольпуги, скорпионы и другие хищные паукообразные участвуют в регуляции численности беспозвоночных, играя большую роль в пищевых цепях наземных экосистем.

Вопросы для самоконтроля:
1. Назовите характерные черты представителей подтипа хелицеровые.
2. Опишите строение хитинового панциря скорпионов.

3. Назовите особенности строения хелицер солбпуг.

4. Опишите строение головогруди пауков.

5. Какими конечностями умервшляют добычу пауки.

6. Где расположено сердце пауков?

7. Какова роль пауков в почвообразовании.
Лекция № 9
Тема: Почвенные клещи. Разнообразие и методы изучения почвенных микроартропод

1 Почвенные клещи

Среди почвообитающих клещей наибольшее значение в почвообразовании имеют панцирные клещи (Oribatei) и акароидные клещи (Acaridae), относящиеся к отряду акариформных клещей (Acariformes), подотряду саркоптиформные (Sarcoptiformes).
Панцирные клещи (Oribatei) включают, по разным источникам, от 40 до 95 семейств (рис. 29). Это одна из древних групп клещей.
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Рисунок 29. Почвенные клещи (Oribatei)
Они мало требовательны к внешним условиям, встречаются во всех ландшафтно-климатических зонах - от Арктики до тропических лесов. Для орибатид характерно разнообразие внешнего строения. Форма тела большинства орибатид эллипсоидальная с вытянутой передней частью и закругленной задней. У многих орибатид тело сплющено в дорзовентральном направлении. Размеры колеблются в пределах от 0,1 до 3 мм. Oribatei - панцирные клещи - питаются главным образом твердой пищей, обитают в почве. У взрослой фазы образовались твердый панцирь и трахеи. Большинство орибатид имеют акароидный тип тагмозиса, то есть заключенное в панцирь тело имеет два отдела – протеросому и гистеросому, обычно сращенные неподвижно. Но в группе Ptyctima протеросомаможет подгибаться, под нее прячутся ноги, и панцирь замыкается в виде гладкого шарика. Взрослый клещ устойчив к внешним воздействиям, долговечен и способен активно расселяться в почве. Дышат взрослые клещи трахеями, которые имеют вид тонких неветвящихся трубочек и открываются четырьмя парами стигм в местах причленения ног. Ротовые органы — короткие хелицеры с грызущими клешнями и небольшие педипальпы — спрятаны в углублении, образованном краями щита, то есть всегда помещаются в камеростоме, и могут прикрываться снизу сросшимися в пластинку тазиками педипальп. Ноги крепкие, членики их часто четковидные, на лапках 1-3 коготка. Тазики ног срастаются с панцирем. Хорошо развиты покровные органы чувств (щетинки, соленидии на ногax и другие), глаз нет. Характерна пара видоизмененных, нередко булавовидных щетинок — трихоботрий на протеросоме. С их помощью воспринимаются колебания, причем орибатиды чутко реагируют на прикосновение и сотрясение субстрата, отвечая замиранием (танатозом). Всегда имеется ростральный тектум и одна продорзальная трихоботрия, с очень сильно развитыми ботридиями. Соленидии имеются только на коленях, голенях, лапках.
Снизу на гистеросоме имеются 2 отверстия, закрывающиеся парными створками. Заднее — анальное, а переднее - половое. Из полового отверстия может выпячиваться наружный половой аппарат. У самок — это половой конус, превращенный в крупный яйцеклад. У самца - это аппарат для выведения сперматофоров. У основания конуса под створками имеются три пары пальчатых коксальных органов. Оплодотворение сперматофорное, причем строение сперматофоров довольно сложное. На длинном стержне имеется чашевидное образование, в котором помещается мешочек со спермиями, нередко снабженный дополнительными придатками. Яйца откладываются с помощью яйцеклада (полового конуса) в толщу субстрата, но иногда самки носят яйца на себе. У некоторых видов наблюдается своеобразное явление, получившее название посмертного живорождения. Самка погибает, не отложив яиц, которые затем развиваются в трупе матери. Вылупившиеся личинки выходят наружу, обычно раскрывая анальные створки или выгрызая и выталкивая из панциря ротовые органы. Плодовитость в этом случае невелика, но зато развивающиеся яйца надежно защищены материнским панцирем. Личинки и нимфы не имеют панциря и трахей, тонкокожие, поэтому обитают во влажном воздухе в толще субстрата. У ряда видов линочные шкурки не сбрасываются полностью, а остаются прикрепленными на спине клеща и служат дополнительной защитой. В результате к моменту образования имаго на спине имеется целая горка шкурок: сверху личиночная, а ниже — прото-, дейто - и тритонимфальная. Цикл развития длительный, обычно занимает более месяца, а общая продолжительность жизни, считая срок жизни имаго, составляет не меньше года, а иногда и несколько лет.  
Окраска от молочно-белой до черной в зависимости  от степени склеротизации покровов. У большинства орибатид щиты сплошные, темно-бурые или почти черные, твердые, блестящие. В ряде случаев панцирь укрепляется и усложняется дополнительными образованиями. Он бывает чрезвычайно прочен и покрыт скульптурным орнаментом (сем. Carabodidae и др.). На протеросоме обычно имеются килевидные возвышения, а над основаниями ног — твердые выступы. Нередко по бокам тела образуются крыловидные выросты (птероморфы). Часто они неподвижны, но у «крылатых» клещей (сем. Galumnidae) причленены подвижно и приводятся в движение мышцами. На ходу клещ машет ими, как крыльями, а при замирании прикрывает поджатые ноги. Эти образования иногда сравниваются с боковыми (паранотальными) выростами груди древних насекомых, от которых, как считают, произошли крылья. 
Различны характер размещения орибатид в толще субстрата и их расселительные способности. У большинства орибатид взрослые формы преобладают в верхних слоях почвы и в растительных остатках, а при повышении влажности воздуха, в дождливое время, при туманах и росах, выходят на поверхность и поднимаются по растительности. У видов со слаборазвитым панцирем взрослая фаза держится в толще влажного субстрата подобно личинкам и нимфам. Есть среди орибатид формы, хорошо приспособленные к активному расселению, например длинноногие клещи семейства Damaeidae, по жизненному облику удивительно похожие на мелких панцирных сенокосцев, в частности рода Nemastoma. Это такие же закованные в панцирь, дышащие трахеями шагающие существа, способные долгое время проводить вне толщи влажных субстратов. 

По типу питания орибатиды - жующие сапрофаги, потребители гниющих растительных остатков с обильной микрофлорой. Орибатиды тесно связаны с микрофлорой. Вместе с детритом они поедают бактериальные налеты, дрожжи, гифы и споры грибов, почвенные водоросли и т. п. На туловище и ногах у некоторых видов орибатид нередко образуются целые сады из грибных мицелиев и бактериальных колоний. По-видимому, эти обрастания полезны для клещей, особенно тонкокожих нимф, и защищают их от потери влаги. Численность и биомасса клещей зависят от обилия растительных остатков в почве, ее увлажнения, величины радиационного баланса и достигают максимальных показателей в условиях высокой температуры и влажности, особенно в лесных почвах: в еловых лесах она достигает 2 млн. / м2 в слое 0 -5 см. В умеренных широтах пики численности клещей совпадают с периодом листопада. Панцирные клещи активно питаются в подстилке, толще почвы и минеральном горизонте, совершая активные вертикальные миграции. Они способствуют обогащению глубоких слоев почвы органикой и продуктами ее распада. Особенно активны клещи из родов Galitmna, Pelopa. Панцирные клещи - одна из немногих групп беспозвоночных, способных питаться хвойным опадом. В таежных лесах они являются наиболее эффективными первичными разрушителями подстилки. Некоторые орибатиды употребляют отмершую кору деревьев. Орибатиды способны питаться и отмершими корнями, в том числе их покровными тканями, недоступными для других сапрофагов из-за пробкового слоя. Исходным объектом питания орибатид, по-видимому, являются грибные гифы. Трофические связи с грибами сохраняют личинки и нимфы большинства видов. В широколиственных лесах орибатиды утилизируют грибов примерно 6 г/м2 в год. Это составляет около 2 % годовой продукции. Коэффициент потребления листового опада в отношении к живому весу составляет 40 %. Во влажных лесных почвах их численность бывает огромна — десятки тысяч экземпляров в одном кубическом дециметре субстрата, а их биомасса может достигать 20 килограммов на гектар. В тайге на единицу площади биомасса панцирных клещей превышает биомассу птиц и млекопитающих, вместе взятых. Если оценить общую биологическую продукцию орибатид за год, то в южной тундре она составит на квадратный метр 1 грамм, в тайге — 6, широколиственных лесах — 8, степях — 2,2, полупустынях — 1, пустынях — 0,1, влажных субтропиках — 13. Чистая продукция орибатид вдвое выше, чем у грызунов, в 6,5 раза выше, чем у птиц, и в 3 раза выше, чем у муравьев. Основными местами обитания им служат почва, лесная подстилка, скопление гниющих растительных остатков, мох, лишайники (покрывающие деревья и камни), гнезда  птиц и норы грызунов. 

Способность орибатид адаптироваться к любым внешним условиям сказывается на их поведении и морфологии. Все орибатиды представлены единой, жизненной формой – свободно живущими почвенными сапрофагами. В пустынях (а в других зонах — на полях) на первый план выдвигаются растительноядные клещи — простигматы. 

Значение орибатид в почвообразование значительно. Будучи массовыми потребителями разлагающихся растительных остатков, они играют роль в гумификации. Тесная связь орибатид с микрофлорой оказывает влияние и на минерализацию. Большое значение имеет размельчение субстрата, в частности переработка детрита. Орибатиды увеличивают площадь поверхности органических остатков, доступную для бактерий и сапрофитных грибов. Панцирные клещи обеспечивают (как и ногохвостки) дробление растительных остатков, детрита, частиц перегноя. Площадь обломков возрастает после панцирных клещей на 500 000 %. Практическое значение орибатид разнообразно. Возможно значение их как одного из факторов распространения фитопатогенных микроорганизмов и грибов, в частности, поражающих древесину. Существенна роль орибатид как промежуточных хозяев ленточных глистов — цестод группы Anoplocephalata, поражающих скот и ценных промысловых животных. Среди этих гельминтозов наиболее распространен мониезиоз жвачных животных, главным образом молодняка, вызываемый паразитированием в кишечнике цестоды Моniezia expanse. Животные поедают клещей с травой на пастбищах. Питание орибатид гниющими веществами и заглатывание с ними яиц гельминтов, долговечность, способность выходить из почвы на траву — все это обеспечивает протекание цикла гельминтов и стойкое сохранение очагов мониезиоза. Известно более 50 видов орибатид, участвующих в распространении гельминтозов. Как массовые потребители разлагающихся растительных остатков, они играют значительную роль в процессе почвообразования.
2 Разнообразие и методы изучения почвенной микрофауны
К микрофауне относят животных размером от 0,1 до 2—3 миллиметров. Это почвенные нематоды, мелкие паучки, клещи, коллемболы, некоторые термиты и муравьи (насекомые рассмотрены в следующей главе). Мелкие организмы поедают бактерий, почвенные грибы, отмирающие корни, мертвые остатки, экскременты более крупных организмов или друг друга, активно участвуя в процессах почвообразования. 
К микрофауне, кроме почвенных животных, рассмотренных выше, и мелких насекомых и их личинок, которые будут рассмотрены в соответствующих главах, относится еще несколько важных групп почвенных беспозвоночных 
Тип тихоходки (Tardigrada, от лат. tardigradus – медленно передвигающийся). Это псевдоцеломические формы, родственные кольчатым червям и членистоногим. Обитают во влажном мхе, почвенной подстилке. Описано около 600 видов. Длина тела 0,05 – 1,2 мм; округло-выпуклое со спинной стороны полупрозрачное тело состоит из четырех сегментов и головы (рисунок 30). На каждом сегменте расположена пара коротких и толстых нечленистых ног с 4—8 длинными щетинковидными коготками на конце (причем последняя пара ног направлена назад) или пальцеобразными отростками на вершинах.
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Рисунок 30.  Тихоходка (Tardigrada) (http://fb.ru/misc/i/gallery/17472/1018013.jpg)
Тихоходки имеют пищеварительную, выделительную, нервную и половую системы; однако у них отсутствуют дыхательная и кровеносная системы — дыхание кожное, роль крови выполняет заполняющая полость тела жидкость. Питаются в основном клетками низших растений (мхи, водоросли), которые прокалывают кутикулярными стилетами ротовой полости и высасывают их содержимое. Некоторые тихоходки являются хищниками, нападая на других тихоходок, нематод или коловраток.Тихоходки выживают до десяти лет без воды, способны выжить при -271°C в жидком гелии и при +100°C в кипятке, выдерживают в 1000 раз большую дозу радиации, чем человек, и остаются живыми, побывав в открытом космосе. 
Ложноскорпионы (Pseudoscorpiones) относятся к отряду паукообразных; педипальпы, как у скорпионов, заканчиваются хватательными клешнями (рис. 31). Размеры не более 2—3 мм, 
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Рисунок 31. Ложноскорпион (источник: http://www.museum.wa. gov.au/catalogues/pseudoscorpions/)
редко до 7 мм. Широко распространены в природе (описано около 3300 видов), но малозаметны, из-за небольших размеров и скрытного образа жизни.Живут в подстилке и под корой, некоторые в гнездах и домах. Питаются насекомыми и клещами. Могут расселяться на летающих насекомых, прицепляясь к ним клешнями.
2 Методы изучения почвенных микроартропод
Изучение микрофауны проводится следующими методами: Отбор проб субстрата в природе и их обработка в лаборатории. Для качественных исследований пробы субстрата (почва, подстилка, мох) отбирают вручную. В лаборатории кусочки почвы помещают в чашки Петри и разбирают под лупой или бинокулярным микроскопом. Собирать животных лучше с помощью эксгаустера. Хранят сборы в 75 - 80% этиловом спирте.
Отлов поверхностных форм ногохвосток модифицированными ловушками Барбера (стеклянные банки или цилиндры объемом 0,3 – 0,5 л, вкопанные по уровню поверхности почвы). Чтобы микроартроподы попадали в почвенные ловушки, последние должны быть заполнены фиксирующей жидкостью. Для сбора микроартропод следует использовать противоэмиссионные ловушки, которые задерживают плавающих особей.

Метод флотации: кусочки пробы переносят в насыщенный раствор поваренной соли или в воду, почвенная проба встряхивается до тех пор, пока не разрушатся все почвенные комочки. Микроартроподы всплывают после осаждения минеральных частиц на поверхности раствора, где их собирают кисточкой. Этот метод особенно пригоден для отделения фрагментов животных, яиц и прочих объектов, величина которых колеблется в пределах 0,7 – 10 мм.

Динамические методы экстракции используются для получения выборки живых микроартропод (панцирных, тирохлифоидных, гамазовых и других клещей, а также коллембол) при помощи экстракторов Туллгрена.  Экстрактор состоит из воронки, на которой укреплено почвенное сито с почвенной пробой, к воронке прикреплен сосуд с фиксирующей жидкостью. Воронки можно изготовить из плотного ватмана, картона с гладкой поверхностью (такие воронки не отпотевают при резкой смене температур). Верхний диаметр воронок 25 - 30 см, высота 50 – 70 см. Для сита можно использовать капроновую сетку, натянув ее на каркас из любого материала. Можно использовать почвенные сита с размерами ячеек 1 – 1,5 мм. На сито слоем 1 – 2 см кладут порцию изучаемого субстрата. В емкость с фиксирующей жидкостью помещают этикетку. Иссушение образца почвы приводит к миграции животных в более глубокие слои почвы. Над воронкой можно укрепить электролампочку 40 Вт и следить чтобы температура поверхности не поднималась выше 25 – 3500С. Объем проб должен быть 100 см3 и менее. Выгонка микроартропод идет до полного подсыхания пробы (2 - 5 суток). При высокой температуре мелкие членистоногие не активны или погибают. Эклекторы можно делать без освещения и подогрева электрическими лампами, они работают даже в темном помещении при условии медленного подсыхания субстрата сверху. Во влажном воздухе выгонка членистоногих происходит плохо. Для получения живых животных их выгоняют в воду. Оптимальная для выгонки и наблюдения за живыми клещами и коллемболами экспозиция образцов на эклекторах 3 – 4 часа. Содержимое стаканчиков с водой отфильтровывают и рассматривают влажный фильтр на чашках Петри под бинокуляром. Клещи и коллемболы в поле зрения находятся в шоке, но через несколько минут, начинают двигаться. После начала активности микроартропод лучше закрывать и наблюдать членистоногих через верхнее стекло, так как в сухом воздухе они быстро погибают. Наиболее богатые населения микроартропод можно получить из разлагающихся растительных остатков, перегнивающего навоза.


Метод почвенных срезов: место, откуда предполагается взять пробу, покрывают сухим льдом на несколько минут для иммобилизации животных. Затем проба вынимается обычным буром, в котором используется вставное кольцо для удержания пробы во время заливки. После взятия почвенной пробу заворачивают в алюминиевую фольгу и сразу помещают на сухой лед. Для пропитки используют 20% раствор желатина и заливают в инкубатор при 450С. Почвенные пробы согревают и помещают в широкогорлые сосуды. В отверстия пробки вставляют шланг вакуумного насоса и медленно создают в сосуде давление 20 мм .рт. ст. В течение часа давление поднимают в 4 раза. На следующий день пробу снова охлаждают, чтобы желатин затвердел, и затем дубят 10% формалином. Этот процесс длится 5 дней. Для разрезания почвы используется маленький станок для резки бумаги с ножом из закаленной стали. С помощью этого устройства можно делать срезы в 1 мм толщиной. Крупные камешки предварительно вынимают пинцетом. Срезы помещают в чашки Петри с водой и исследуют под препаровальным микроскопом. Из одной пробы толщиной 5 см можно сделать 25 срезов.


Аттрактирование двуокисью углерода. Многие микроартроподы, особенно активно передвигающиеся коллемболы, могут привлекаться двуокисью углерода. Закапывают 5 кусочков льда (до 500 г) на площади 1,5 м2 в почве и закрывают подстилкой. Действие приманки видоспецифична. Этот метод не применим при низких при низких температурах (ниже порога активности животных) и во влажных почвах из-за скорости диффузии кислоты.

Методы культивирования. Коллембол выращивают в стеклянных или пластиковых бюксах с толстым слоем гипса на дне. Рекомендуется смешивать гипс с углем в отношенни 9 : 1, для создания темной окраски субстрата, имитирующего почву. Толщина гипсового слоя должна быть не менее 1 см. Гипсовый слой следует регулярно увлажнять несколькими каплями воды для поддержания относительной влажности воздуха на уровне 100%. Коллембол кормят культурами разных видов грибов и дрожжей. В большинстве случаев в качестве корма используются виды, выделенные из почвы, взятой с тех же участков что и коллемболы. Культуры коллембол следует проверять, увлажнять и проветривать не реже 2 раз в неделю. При длительном культивировании нужно регулировать численность животных в сосудах. Различные авторы рекомендуют содержать культуры коллембол при разных температурах – 15 - 200 С.

Для культивирования орибатид также рекомендуются сосуды с гипсовым слоем, значение которого заключается преимущественно в регуляции режима влажности внутри сосуда. Величина сосудов определяется размерами и численностью животных в культурах. Для разведения орибатид большими группами – до 1000 экз. – предлагаются стеклянные трубки диаметром 3 – 4 см, один конец которых залит слоем гипса толщиной 1,5 – 2 см. другой конец трубки закрывается ватной пробкой.  В стенке трубки оставляют отверстие,  затянутое мельничным газом для аэрации, увлажнение гипса производится снизу. Кормят животных также гнилой древесиной, опадом, кусочками коры, обросшими мхом, ломтиками картофеля, грибами, развивающимися на растительных остатках. Пищу следует менять не реже чем через 2 - 3 дня. Клещей можно культивировать также в стеклянных бюксах диаметром 5 см, высотой 2 см со смесью гипса и угля на дне. Бюксы закрывают сверху либо целлофаном, либо несколькими слоями фильтровальной  бумаги и ежедневно увлажняют поверхность гипса

Метод Петерсена используется для регулярных наблюдений за ростом и развитием отдельных особей: в бюкс с еще не затвердевшей смесью гипса с углем вставляют стеклянную трубочку диаметром 8 мм, длинной 42 мм, так что она почти касается нижним концом дна бюкса. Трубку заполняют этой же гипсовой смесью, оставляя сверху 1 см. свободного пространства. Трубку закрывают сверху резиновой пробкой. В нее помещают коллембол по 1 - 4 экземпляра и пищевой субстрат в количестве не более 0,5 мг, который переносят стерилизованной иглой. Смена пищевого субстрата и проветривания трубки проводят 1 - 2 раза в неделю. Воду для увлажнения среды наливают на поверхность гипса у краев бюкса. Влага пропитывает весь гипсовый слой и поступает в трубку снизу.

Метод экстракции энхитреид. По размерам энхитреиды занимают промежуточное положение между микрофаной и мезофауной. На носик полиэтиленовой воронки  диаметром около 10 см надевают резиновую трубку с зажимом, под которую помещают приемный сосуд. В воронку наливают воду, в верхней части воронки размещают сито, на которую размещают пробу так, чтобы почва оказалась погруженной в воду. Над пробой размещают 60-ваттную  лампу. При нагреве энхитреиды проползают сквозь ячейки сита, тонут и скапливаются в носике воронки и трубке. После 3 ч выгонки открывают носик трубки и сливают энхитреид в сосуд. 

Метод экстракции нематод. В воронку, на конце которой надета резиновая трубка с зажимом, на сите из мелкой капроновой сетки помещают свежую пробу почвы и заливают водой на сутки. Нематоды проходят через сетку и скапливаются в носике и трубке. Затем их сливают в приемный сосуд.

Для прямого наблюдения  над почвообитающими микроартроподами используется фиксация – глубокое промораживание всей почвенной пробы и последующая препаровка этой пробы на срезы. Для получения больших серий микроартропод и определения количества микроартропод в почвенных пробах используют динамические методы экстракции. Метод учета мелких почвенных членистоногих с помощью эклекторов наиболее распространенный и удобный. Механические методы используют физические свойства микроартропод для отделения их от почвы. Почвенная проба встряхивается в насыщенном растворе поваренной соли до тех пор, пока не разрушатся все почвенные комочки. Микроартроподы всплывают после осаждения минеральных частиц на поверхности раствора. Метод сбора микроартропод ловушками. Чтобы микроартроподы попадали в почвенные ловушки, последние должны быть закрыты, а также должна быть высоко фиксирующая способность жидкости ловушки. Для культивирования орибатид также рекомендуются сосуды с гипсовым слоем, значение которого заключается преимущественно в регуляции режима влажности внутри сосуда. Количественные учеты мелких почвообитающих червей (Enchytraeidae, Nematoda), популяции которых достигают высоких уровней численности, проводятся чаще всего методом водных воронок Бермана. В модификации О.Коннора он применяется и для энхитреид

Вопросы для самоконтроля:

1.
Какая особенность внешнего строения орибатид лежит в основе их широкого распространения?

2.
На какие отделы подразделяется тело орибатид?

3.
Какой способ дыхания характерен для орибатид?

4.
Опишите органы, размещенные в камеростоме панцирных клещей.

5.
Какой тип оплодотворения характерен для орибатид?

6.
Оцените биологическую продуктивность орибатид в разных природных зонах.

7. Охарактеризуйте строение ногохвосток. С чем связано русское название этих животных?

8. Каковы основные места обитания коллембол?

9.
 Опишите строение тихоходок. Где они обитают?

10. Опишите метод флотации микроартропод.

14.
Опишите методы извлечения энхитреид из почвенного субстрата.

Лекция 10
Тема: Подтип Трахейнодышащие (Tracheata). Надкласс Многоножки (Myriapoda) 

1 Подтип Трахейнодышащие (Tracheata)
Подтип трахейнодышащие включает наземных  и вторично водных членистоногих - многоножек и насекомых. Степень приспособленности трахейнодышащих к жизни на суше разная. Многие низшие трахейнодышащие обитают только в среде, насыщенной водяными парами. Переход от жизни в почве к жизни на суше потребовал качественного изменения кутикулы у трахейнодышащих. При жизни в почве и дыхании всей поверхностью тела покровы должны были быть механически прочными и проницаемыми для газов. Такие покровы у бестрахейных низших многоножек, коллембол и др. В кутикуле этих членистоногих различается внутренний более эластичный богатый хитином слой - эндокутикула и наружный более плотный - экзокутикула. Если даже такая кутикула бывает толстой, она полностью не предохраняет от потери воды. Чем мельче животное, тем больше поверхность тела, которая приходится на единицу его объема и массы. Снижение проницаемости покровов шло у трахейных членистоногих двумя путями. Первый путь - уплотнение и утолщение покровов. Это тот путь, по которому шло приспособление к наземному образу жизни двупарноногих многоножек, которые, полностью не расстались с влажными местами и почвой. Более совершенное приспособление выработалось у губоногих многоножек и у высших насекомых. У них предохранительным приспособлением к защите от потери влаги стал наружный очень тонкий (часто тоньше 0,001 мм) слой кутикулы, содержащий водонепроницаемые воскоподобные и жироподобные вещества - эпикутикула. Но эпикутикула препятствует проникновению кислорода. Как приспособление к воздушному дыханию в более или менее сухом воздухе у трахейнодышащих образовалась трахейная система. У обитающих на суше ракообразных и паукообразных бывают и другие системы органов дыхания, а у трахейнодышащих только трахеи. Это самая экономная в отношении расхода влаги дыхательная система. 
Приспособления к жизни на суше охватывают также другие системы органов, связанные с расходованием влаги. Выделение продуктов белкового обмена происходит у них не непосредственно во внешнюю среду, что всегда сопровождается потерей воды (мочевой жидкости), а в задний отдел кишечника, где вода всасывается его стенками. Выделительными органами у трахейных становятся или сами стенки кишечника (у низших многоножек, двухвосток, ногохвосток), или трубчатые выросты кишечника, лежащие в полости тела, - мальпигиевы трубочки. Даже биохимические реакции в организме трахейнодышащих перестраиваются в направлении экономии расхода воды - у них в результате распада белков получается мочевая кислота, которая легко выпадает в виде кристаллов и не требует для выведения столько воды, сколько нужно для выделения мочевины или аммиака, образующихся у водных членистоногих. И именно у трахейнодышащих вырабатывается особый орган для получения необходимой воды в те периоды, когда ее не хватает. У них полость тела заполнена особой жировой тканью - "жировым телом". Когда жир окисляется, выделяется много воды, которую и потребляют трахейнодышащие. Таким образом, у трахейнодышащих все системы органов приспособлены к экономии воды, что и позволяет многим из них оставить жизнь в почве и выйти на открытую поверхность. Низшие трахейнодышащие еще тесно связаны с жизнью в земле (многоножки, протуры, ногохвостки и др.), а высшие насекомые перешли к открытой жизни в воздушной среде, что характерно только для взрослых; ранние же стадии (яйца, личинки или молодь) часто обитают в почве и других укрытиях. Переход трахеинодышащих к жизни на суше потребовал также внутреннего оплодотворения. Гермафродитизм наблюдается редко (муха Termitoxenia, червец Icerya purchasi). Подавляющее большинство трахейнодышащих раздельнополы; многоножки, коллемболы, двухвостки, щетинохвостки и другие примитивные трахейнодышащие имеют особый, свойственный почвенным членистоногим, тип оплодотворения - наружно-внутреннее оплодотворение. При таком оплодотворении самец откладывает каплю семенной жидкости, обычно заключенную в тонкий футляр, - сперматофор - во внешнюю среду, а самка его подбирает половым отверстием, иногда через много часов после откладки. Этот способ оплодотворения возможен только во влажной среде, так как во внешней среде капля семенной жидкости быстро высыхает и сперматозоиды погибают. Поэтому у большинства насекомых вырабатывается внутреннее оплодотворение, достигаемое в разных группах разными путями. Есть основания думать, что трахейнодышащие произошли от далеких предков членистоногих, еще близких к кольчатым червям, перешедших к жизни в почве. Таковы различные многоножки. У насекомых сократилось число сегментов и наметилось разделение туловища на 2 отдела - грудь, несущую двигательные придатки, и брюшко. Голова у всех трахеинодышащих довольно однотипна. Общим является наличие одной пары усиков. Среди трахейнодышащих более простыми являются многоножки. 

Конец формы

2 Надкласс Многоножки (Myriapoda)
Многоножки (Myriapoda) - общее название четырех классов наземных членистоногих (губоногих, двупарноногих, симфил и пауропод), объединяемых в надкласс Многоножки. Описано свыше 53 тыс. видов многоножек, распространенных широко. Они живут в почве, лесной подстилке, гнилой древесине и т. п. и ведут скрытый образ жизни. Туловище многоножек длинное, членистое (число члеников, или сегментов, от 11 у пауропод до 177 у некоторых губоногих), почти на всех члениках 1 или 2 пары конечностей (отсюда название). Тело подразделяется на два отдела: голову и членистое туловище, состоящее из большого количества сегментов, несущих конечности. Голова включает головную лопасть - акрон - и слившиеся 4 сегмента. На голове имеется пара усиков и ротовые конечности: верхние челюсти — мандибулы, нижние челюсти — максиллы, которых может быть одна или две пары. Ротовой аппарат сверху прикрыт складкой покровов - верхней губой. В связи с освоением наземной среды обитания трахейнодышащие приобрели особые черты: эпикутикула - поверхностный слой покровов, непроницаемый для воды; органы дыхания – трахеи; утрата целомодуктов и развитие мальпигиевых сосудов; развитие жирового тела; наружно-внутреннее или внутреннее оплодотворение. Симфилы и пауроподы относятся к микрофане, губоногие и двупарноногие многоножки входят в состав мезофауны.

Класс двупарноногие (Diplopoda, от греч. diploos – двойной, pus, podos – нога) - класс трахейнодышащих членистоногих; по старой системе рассматривался как подкласс класса многоножек. Тело двупарноногих состоит из головы и более или менее однородно сегментированного туловища (рис. 32), большинство 
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Рисунок  32. Двупарноногая многоножка (источник: http://photodomik.ru/mnogonojki-v-kvartire-foto.html#26)
члеников которого несет по 2 пары ног (отсюда название), так как каждый членик туловища образуется за счет слияния 2 эмбриональных сегментов: туловищные сегменты попарно сливаются, поэтому каждое видимое снаружи кольцо оказывается состоящим из пары истинных сегментов. Вследствие этого слияния каждый видимый сегмент несет по две пары конечностей (по паре от каждого из слившихся сегментов). Лишь первые четыре сегмента не участвуют в слиянии и несут по паре ног (или ноги отсутствуют). Некоторые пары ног участвуют в копуляции. Покровы хитинизированы и содержат соли кальция. На голове 1 пара коротких неветвистых антенн, только 2 пары слабых челюстей, утрачена вторая пара максилл; по бокам головы — простые глазки или группы простых глазков.  За верхней губой и парой мандибул располагается непарная пластинка - гнатохилярий. По происхождению гнатохилярий соответствует первой паре нижних челюстей. По бокам туловищных сегментов у большинства двупарноногих открываются ядовитые защитные железы, выделяющие резко пахнущую жидкость, иногда содержащую синильную кислоту. Системы внутренних органов имеют типичное для членистоногих строение. Органы дыхания — трахеи, органы выделения — 1 пара мальпигиевых трубочек, а также стенки кишечника. Половая система раздельнопола. Половое отверстие расположено на третьем сегменте.  
Типичными двупарноногими являются кивсяки (Juliformia). Кивсяки относятся к поверхностнообитающим формам. Они имеют цилиндрическое тело, состоящее из более, чем 30 сегментов. Дышат трахеями: в каждом сегменте 2 пары дыхалец и 2 пары соответствующих им пучков трахей. Секрет защитных желез часто содержит синильную кислоту и ядовит для беспозвоночных животных. Живут в темных сырых местах, перерабатывая большую массу опавших листьев и другой отмершей растительной массы. Часто связаны с лесными почвами, но некоторые встречаются в луговых степях и пахотных почвах, полупустынях и питаются остатками трав. Имеются и специализированные формы, связанные с кустарниковой растительностью. Кивсяки яйцеродящи. Развитие происходит с анаморфозом: личинка выходит из яйца с малым количеством сегментов и ног; их количество увеличивается с каждой линькой. Входят в сапрофильный комплекс почвенной мезофауны. Питаются гниющими растительными остатками, реже — сочными живыми растительными тканями. Набор пищеварительных ферментов (целлюлаза, мальтаза, сахараза-карбогидраза, а также протеазы) позволяет диплоподам переваривать не только растительные остатки, выщелоченные микроорганизмами, но и живые растительные ткани. В средней полосе наиболее обычен серый кивсяк (Sarmatiulus kessleri) длиной около 3 см. В Европе распростарнен песчаный кивсяк (Schizophyllum sabulosum). Численность кивсяков в широколиственных лесах умеренного климата составляет 30-60 экз./ м2, в тайге - 20-30 экз./м2, в сухих субтропиках - (фисташники) - 13 экз. / м2, а в степях - 30-80 экз./м2. Масса отдельных особей варьирует в пределах 60-250 мг (в умеренном поясе). В некоторых лесах и лесополосах они продуцируют до 2,5 т экскрементов на 1 га. В тропиках встречаются особи весом более 30 г. Вместе с растительным материалом кивсяки заглатывают минеральные частицы, составляющие 30 % от общего комка. Экскременты кивсяков состоят из непереваренных растительных частиц, минеральных солей и аморфного детрита. Кивсяки и другие диплоподы по образу жизни сходны с дождевыми червями и, питаясь остатками растений, уносят их с поверхности в глубинные слои почвы. Участвуют в формировании муля типа модера.
Класс губоногие (Chilopoda, от греч. cheilos – губа, pus, podos – нога) - класс членистоногих животных; некоторыми зоологами считается подклассом класса многоножек. Тело сильно вытянутое (рис. 33), уплощенное, длиной от нескольких 
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Рисунок 33. Сколопендра (источник: http://farm8.staticflickr.com /7267/ 7772092282_ d1fd18b5c7_c.jpg

миллиметров до 25—30 см, разделено на голову и сегментированное туловище, несущее по паре конечностей на каждом из многочисленных сегментов туловища  (отсюда распространенное название этих животных – многоножки). У продвинутых групп губоногих (Chilopoda) часть туловищных сегментов уменьшается в размерах, и эти уменьшенные сегментычередуются с более крупными. Ноги 1-го туловищного сегмента превращены в ногочелюсти (рис. 34) - хватательные, направленные вперед, с серповидными когтями для охоты и защиты. В основании конечного членика этих ног 
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Рисунок 34. Ротовой аппарат Lithobius forficatus (Chilopoda): 

А - внешний вид головы; Б - мандибу ла - верхняя челюсть; В - максиллы I; Г - максиллы II: 1 - основание усика, 2 - мандибула, 3 - максилла I, 4 - основание туловищной ножки, 5 - ногочелюсть, 6 - максилла II (источник: http://medbiol.ru/medbiol/dog/00129449.htm)
находится ядовитая железа, открывающаяся на коготке. Секрет железы служит для умерщвления добычи и для защиты от врагов. У губоногих 3 пары челюстей - пара мандибул и 2 пары максилл. На голове пара усиков, по бокам — по скоплению простых глазков, или сложные глаза (некоторые виды – безглазые). У продвинутых групп губоногих (Chilopoda) часть туловищных сегментов уменьшается в размерах, и эти уменьшенные сегменты чередуются с более крупными. Дыхание с помощью трахейной системы. 

Губоногие многоножки раздельнополые, причем половые гонады непарные. Некоторые виды яйцекладущие, другие живородящие. Самка обвивается вокруг отложенных яиц, оберегая их, а также молодь в первое время после ее выхода. Губоногих разделяют на 4 отряда: геофиломорфы (Geophilomorpha) — почвенные слепые формы с большим числом (35—177) сегментов; сколопендровые (Scolopendromorpha), многие из которых ядовиты для человека; костянки (Lithobiomorpha) и мухоловки (Scutigeromorpha). Известно свыше 2000 видов, распространённых в основном в тропиках. Хищники. Все ведут наземный образ жизни; большинство обитает в жарких странах и активно ночью. Несколько видов опасны для человека. Крупные (длиной до 25 см) губоногие питаются насекомыми и даже мышами.

Костянки (Lithobiomorpha), отряд членистоногих животных класса губоногих. Внешне сходны со сколопендрами, но имеют 15 пар ног; тип развития — анаморфоз (личинка вылупляется из яйца с неполным числом сегментов). Обитают в лесной подстилке, гнилой древесине, под камнями или в остатках луговых и степных травянистых растений. Костянки – хищники, питаются мелкими насекомыми. Широко распространена обыкновенная костянка (Lithobius forficatus), длина которой достигает 32 мм.

Сколопендры (Scolopendromorpha), правильнее сколопендровые, - отряд членистоногих класса губоногих многоножек. Тело длиной до 30 см плоское, разделено на голову и туловище (из 25—29 сегментов). На первом туловищном сегменте — пара мощных ногочелюстей, во вздутом основании последнего членика которых находится ядовитая железа, открывающаяся каналом на когтевидной вершине. На остальных члениках (кроме последнего) по 1 паре ног. 

У сколопендр наружно-внутреннее осеменение сперматофорами (капсулы, наполненные мужскими половыми клетками — сперматозоидами, выполняют функцию их переноса). Самка охраняет отложенные яйца и вылупившуюся молодь, сворачиваясь вокруг потомства клубком.

Сколопендры распространены в основном в тропиках, в странах СНГ встречаются лишь на юге (Крым, Кавказ, юг Украины и Предкавказья, Средняя Азия). Днём держатся в укрытиях (трещинах почвы, под камнями и т. п.), выходя по ночам. Активные хищники. Питаются насекомыми, дождевыми червями и другими беспозвоночными; крупные сколопендры нападают и на жаб, ящериц, птиц. Ядовиты; укус некоторых тропических сколопендр смертелен для человека. Слепые почвенные сколопендры семейства Cryptopidae, встречающиеся в степной зоне, для человека не опасны.

Мухоловки (Scutigeromorpha), отряд членистоногих животных класса губоногих (рис. 35). Длина тела 2—3 см. По бокам головы — [image: image36.jpg]



Рисунок 35. Скутигера (источник: http://russian7.ru/wp-content/ uploads/2014/09/Scutigera_coleoptrata.jpg
скопления глазков. Усики длинные. Ноги (15 пар) длинные, с многочлениковыми лапками, обеспечивающими быстрый бег. Дыхальца открываются на спине 7 отверстиями, ведущими в так называемые трахейные камеры, от которых отходят пучки трахей. Днём мухоловки прячутся в укрытиях, в сумерки выходят на охоту, бегая по стенам, ловят мух (отсюда название) и др. насекомых. Распространены в Средиземноморье; в Крыму, на Кавказе и в Средней Азии встречается обыкновенная мухоловка (Scutigera coleoptrata).
Класс пауроподы (Pauropoda, от греч. pauros – маленький, pus, podos – нога) - мелкие наземные членистоногие; прежде рассматривался как подкласс класса многоножек. Тело удлиненное или овальное, длина до 1,5 мм (рис. 36). Покровы без включений углекислого кальция. На голове пара усиков, на вершине двуветвистых (в отличие от остальных многоножек). Челюстей 2 пары — жвалы и максиллы. У представителей пауропод (как и у диплопод) за верхней губой и парой мандибул располагается непарная пластинка - гнатохгтярий. По происхождению гнатохилярий соответствует первой паре нижних челюстей. Туловище из 11 сегментов; ходильных ног обычно 9, реже 7 или 11 пар. Дыхание кожное. В некоторых системах симфил и пауропод объединяют, соответственно, с губоногими и двупарноногими. Однако у пауропод антенны ветвистые, а ног всего 9 или 10 пар. Глаз нет.
Пауроподы - наземные животные, обитающие в сырых местах во влажной почве и гниющей древесине, в основном в местностях с
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Рисунок 36. Пауропода (источник: http://www.nhm.ac.uk/resources-rx/images/1017/pauropoda-illustration_109821_1.jpg
мягким климатом. Хищники, питаются преимущественно мелкими клещами. Описано свыше 200 видов.
Класс симфилы (Symphyla). Мелкие животные (длина до 8 мм), тело белое или желтоватое (рис. 37), на голове пара 
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Рисунок 37. Симфила (источник: http://en.academic.ru/pictures /enwiki/83/Scutigerella_immaculata_male.jpg)

четковидных усиков и 3 пары ротовых органов. Глаз нет. Туловище с 12 парами ног; у оснований ног 3—12-й пар имеются выпячивающиеся перепончатые мешочки, через стенки которых происходит всасывание воды. Дыхательная система (трахеи) открывается 1 парой дыхалец на голове. 

Способ оплодотворения симфил своеобразен: самец откладывает на стенки ходов в почве сперматофоры; самка подбирает их ротовыми органами (при этом сперма проникает в специальные полости в челюстях), затем захватывает челюстями яйцо, выходящее у неё из отверстия на 3 сегменте туловища (в это время яйцо оплодотворяется спермой), и прикрепляет его к субстрату. Из яиц выходят личинки с неполным числом туловищных сегментов (6—7). Симфилы развиваются и живут в почве, подстилке, под камнями во влажных и богатых органическими веществами почвах; их может быть до 5000 на квадратном метре. Питаются гниющими растительными остатками. Иногда в теплицах вредят нежным корешкам всходов. Распространены повсеместно, кроме Антарктиды. Описано около 120 видов. 
Вопросы для самоконтроля:

1. Какие классы входят в надкласс Многоножки?
2. Охарактеризуйте строение диплопод.

3. Опишите роль кивсяков в почвообразовании.

4. Поясните происхождение ногочелюстей сколопендры.

5. К какому классу относятся костянки?

6. Какие отряды многоножек входят в класс Губоногие?

7. Назовития характерные черты пауропод и диплопод.

Лекция № 11
Тема: Характеристика надкласса Шестиногие (Hexapoda). Класс насекомые-скрытночелюстные (Insecta-Enthognata)

1 Характеристика надкласса Шестиногие (Hexapoda)

Насекомые многочисленны в местообитаниях любого типа, за исключением океана. Это единственные беспозвоночные, способные к полету. Описано около 1 000 000 видов (рис. 38). Надкласс Шестиногие (Hexapoda), или Насекомые (Insecta, от лат. insectum – рассеченный) включает два класса: Класс Насекомые-скрыточелюстные (Insecta-Entognatha) и Насекомые-открыточелюстные (Insecta-Ectoguatha). Около 98 % видов насекомых в тот или иной период жизни связаны с почвой. Личинки насекомых также часто являются почвенными обитателями. Насекомые обладают рядом общих признаков. Тело состоит из трех отделов, или тагм: головы, груди и брюшка. Длина тела – от 0,2 мм до более 30 см; у некоторых тропических бабочек размах крыльев превышает 25 см. Грудь состоит из трех сегментов,  брюшко может иметь различное число сегментов, обычно 9—10 (их полное число 11, лишь у примитивных бессяжковых 12 брюшныхсегментов, тогда наибольшее число сегментов тела насекомого, будет 19, не считая
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Рисунок  38. Разнообразие гасекомых (источник: http://chihuashki.ru/sites/default/files/images/u5/nasek.jpg)

головной лопасти, или акрона, и анальной лопасти, или тельсона). Сегмент тела насекомых состоит из пластин: верхней (тергит), нижней (стернит) и боковых (плейриты). Пластины соединены сочленовными мембранами. 
Покровы насекомых состоят из кожного однослойного эпителия - гиподермы и хитинизированной кутикулы. Характерно строение покровов с развитой эпикутикулой. Толщина хитинового слоя различна у разных насекомых и на разных участках тела. На суставах конечностей, между сегментами тела и склеритами одного и того же сегмента, находится более тонкий слой хитина, что обеспечивает подвижность конечностей и частей тела. Хитиновая кутикула, покрывающая тело и конечности насекомых, служит не только защитным покровом, но и наружным скелетом, к которому изнутри прикрепляется сложная мускулатура. Этот внешний скелет, или экзоскелет, образует внутри тела выросты и перекладины (внутренний скелет - эндоскелет), служащие местами прикрепления мышц. На поверхности хитина, покрывающего тело насекомого, можно различать три рода образований: выросты хитинового слоя; волоски, или щетинки; железистые щетинки. Выросты хитина бывают в виде небольших шипиков различной формы или более значительных шипов, которые могут быть полыми внутри, так как в них заходит полость тела. Волоски, или щетинки (хеты) образованы двумя клетками гиподермы. Они могут быть осязательными, если к ним подходит нервное окончание. Нередко они густо покрывают тело, способствуя сохранению тепла или несмачиваемости тела. У пчел волоски участвуют в процессе собирания пыльцы. Щетинки, или хеты, могут видоизменяться, уплощаться и принимать форму чешуек. Чешуйки характерны для бабочек, комаров, некоторых жуков и других насекомых. Железистые щетинки, в особенности, у гусениц многих бабочек, выполняют обычно защитную функцию. В гиподерме, у основания этих щетинок, расположены две клетки, из которых одна железистая. Выделяемый этой кожной железкой ядовитый секрет поступает внутрь полой щетинки. Если острые концы щетинок вонзаются в покровы какого-либо животного, концы их отламываются и ядовитое вещество оказывает свое действие. Несъедобность многих насекомых определяется секретом этих железок, хотя в других случаях она зависит от ядовитых свойств гемолимфы. Особое значение у некоторых насекомых имеют воскоотделительные железы. Это обычно одноклеточные кожные железки, часто собранные группами. Они имеются у пчел, шмелей, тлей и других насекомых. У некоторых насекомых воск усиливает защитные свойства покровов, у тлей уменьшает испаряемость, у водных клопов обеспечивает несмачиваемость тела и т. д. Большое значение в жизни насекомых имеют пахучие железки, выделяющие различные пахучие вещества. Такие вещества могут выделять и двуклеточные железки, связанные со щетинками или чешуйками (у бабочек), а также многоклеточные пахучие железы (у таракана, клопа и др.). У тараканов пахучие железки помещаются на спинной стороне брюшка. У многих насекомых, например, у бабочек, гусениц ряда бабочек, у некоторых жуков и др., пахучие железки имеют вид мешочков, которые могут выворачиваться наружу, а затем втягиваться. Наличие пахучих желез, часто только у одного из полов, указывает, что выделяемые вещества имеют значение при распознавании и нахождении одного пола другим (у бабочек) при помощи органов обоняния. У тараканов самки привлекаются пахучими выделениями желез самцов, они поедают эти выделения, и в это время происходит спаривание. Выделения пахучих желез иногда имеют защитное значение, когда  выделяются отталкивающие вещества - репелленты (пахучие железы некоторых гусениц, клопов, жуков-бомбардиров и др.). Наконец, кожными по происхождению железами являются слюнные, прядильные и особые ядовитые железы насекомых. Под гиподермой залегает базальная перепонка, не имеющая клеточной структуры.
На голове находятся одна пара усиков (антенны I - придатки акрона), пара фасеточных глаз, на нижней стороне - рот, окруженный ротовым аппаратом. Голова слитная, и о количестве сегментов, образовавших ее, можно судить только по эмбриональному развитию. Она состоит из акрона (предротовой лопасти) и 4 туловищных сегментов. Голова одета сплошным, нерасчлененным хитиновым панцирем, образующим головную капсулу, или «череп». Отдельные части головы насекомых называются лоб, темя, затылок, виски, щеки. На акроне у насекомых помещаются простые и фасеточные глаза и усики, или сяжки. Усики неут функции органов осязания и обоняния. Они членистые и имеют различную форму - нитевидные, булавовидные, веретеновидные, пильчатые, гребенчатые, коленчатые, пластинчатые и т. д. Усики могут быть неодинаково развиты у самок и самцов. Часть головы, соответствующая следующему за акроном первому сегменту, придатков не несет, они редуцированы. Она соответствует антеннальному сегменту других членистоногих и называется вставочным или интеркалярным сегментом. Следующие три сегмента несут на нижней стороне видоизмененные конечности, окружающие рот и превратившиеся в ротовые органы. Эти сегменты соответствуют мандибулярнсму и двум максиллярным сегментам других членистоногих. Исходным типом строения ротового аппарата является грызущий. Такой ротовой аппарат имеют тараканы, саранчовые, жуки, гусеницы бабочек и другие насекомые, питающиеся преимущественно твердой пищей. Спереди и сверху ротовые органы прикрыты непарной складкой хитинового покрова — верхней губой. Далее следуют парные верхние челюсти - мандибулы, или жвалы -  твердые зазубренные пластинки, приводимые в движение сильными мышцами. Вторая пара ротовых конечностей - нижние челюсти, или первые максиллы, - является членистыми конечностями. Они состоят из двух члеников - основного членика и стволика, на которых помещаются две нерасчлененные жевательные лопасти - наружная, или галеа, внутренняя, или лациния. От стволика отходит членистый нижнечелюстной щупик, состоящий не более, чем из семи члеников. Функционально внутренняя лопасть является дополнительной частью собственно грызущего аппарата, остальные части - наружная лопасть и челюстной щупик - осязательные органы. Третья пара ротовых конечностей по происхождению соответствует второй паре максилл. У насекомых они превращены в непарную часть - нижнюю губу. Слившиеся основные членики правой и левой максилл образуют непарный подподбородок, а слитые вместе стволики — подбородок. На подбородке расположены две пары жевательных лопастей и пара нижнегубных щупиков (из 1 - 4 члеников). Внутренняя пара жевательных лопастей называется язычками, она соответствует лациниям нижних челюстей. Наружная пара называется придаточными язычками, соответствующими наружным лопастям нижних челюстей. Полагают, что лопасти нижней губы — это органы вкуса. У некоторых насекомых, имеющих грызущие ротовые органы, обе внутренние и обе наружные лопасти нижней губы слились вместе в непарную пластинку, сидящую на подбородочной части. О происхождении нижней губы из парных максилл свидетельствует в таком случае лишь пара нижнегубных щупиков. К ротовым частям относится также подглоточник, или гипофаринкс. Он представляет собой хитиновое выпячивание нижней стенки ротовой полости и, так же как и верхняя губа, по происхождению не является конечностью. При помощи гипофаринкса и нижней губы насекомые слизывают жидкую пищу. В зависимости от способа питания и характера пищи ротовой аппарат может быть грызущим (у жесткокрылых, прямокрылых, некоторых перепончатокрылых), колюще-сосущим (у равнокрылых, кровососущих двукрылых, полужесткокрылых), лакающим (у некоторые перепончатокрылых), лижущим (у многих двукрылых), сосущим (у чешуекрылых). Так, у многих перепончатокрычых ротовые органы, сохраняя некоторые черты грызущего типа, значительно изменены и приспособлены к питанию жидкой пищей. Такой ротовой аппарат иногда называют лакающим или грызуще-сосущим. Мандибулы довольно сильно развиты, но у пчел они не используются при приеме пищи, а используются для прокусывания стенок ячеек при вылуплении, при постройке сотов из воска. Видоизмененные нижние челюсти и непарная нижняя губа, складываясь вместе, образуют хоботок, приспособленный для добывания цветочного нектара. Нижние челюсти сильно вытянуты, особенно их наружные лопасти, а челюстные щупальца редуцированы. У нижней губы особенно вытянуты внутренние лопасти, которые слились вместе и образовали полый внутри язычок. Наружные лопасти нижней губы сильно редуцированы, а нижнегубные щупики хорошо развиты. Когда к язычку прикладываются наружные лопасти первых максилл, получается замкнутая трубочка, приспособленная к сосанию цветочного нектара. Значительно более изменены ротовые органы у бабочек, также питающихся жидкой пищей. Характерной особенностью сосущего ротового аппарата бабочек является редукция верхней и нижней губ. Последняя состоит только из непарной пластинки, на которой сидят трехчлениковые нижнегубные щупики. Собственно сосущий аппарат бабочки образован сильно измененными нижними челюстями, у которых внутренние лопасти исчезли, зато наружные удлинились и превратились каждая в полутрубку, или желобок. Сложенные вместе и скрепленные хитиновыми крючочками, они образуют длинный хоботок. В спокойном состоянии хоботок бабочки скручен в спираль. При питании спираль раскручивается (в стенке хоботка имеются мышцы) и запускается в цветок для сосания цветочного нектара. Длина хоботка у разных видов различна. У некоторых бабочек хоботок превышает длину тела, например у некоторых видов бражников. У комаров ротовые части превращены в колюще-сосущий ротовой аппарат. Нижняя губа вытянута в длинный сгибающийся желобок, прикрываемый сверху также сильно вытянутой верхней губой. Верхняя и нижняя губы, сложенные вместе, образуют трубочку, в которую вложены пять очень тонких, заостренных на концах колющих щетинок. Эти пять щетинок образовались из пары вытянутых мандибул, пары нижних челюстей и подглоточника (гипофаринкса). Когда комар прокалывает кожу, щетинки вонзаются в ранку, выдвигаясь из желобка нижней губы, которая, сгибаясь, остается на поверхности ранки. Каналы в хоботке бабочек и в колющем аппарате комаров, очень тонки и потому при сосании вспомогательное значение имеет капиллярность, благодаря которой жидкость поднимается вверх по хоботку в глотку, а затем проталкивается дальше уже действием мускулатуры глотки. У комнатной мухи верхние челюсти редуцированы, от нижних челюстей сохранились только нижнечелюстные щупики. Главную часть лижущего ротового аппарата мухи составляет сильно измененная нижняя губа. Она вытянута и заканчивается подушкообразными утолщениями, представляющими собой сильно измененные нижнегубные    щупики. Смачивая пищу слюной, муха слизывает разжиженную или жидкую пищу, которая затем всасывается в рот по особой трубочке, образованной верхней губой и язычком.
Грудной отдел тела насекомых образован тремя сегментами: переднегрудью, среднегрудью и заднегрудыо. Грудные сегменты несут три пары ходильных ног. У крылатых насекомых на среднегруди и заднегруди помещаются крылья. Каждый грудной сегмент в типичном случае покрыт четырьмя более или менее толстыми хитиновыми щитками, или склеритами: спинным щитком (спинка, или тергит), брюшным щитком (грудка, или стернит) и двумя боковыми (бочки, или плевры). Эти щитки соединены более тонким и мягким хитином, что обеспечивает их подвижность по отношению друг к другу. Конечности сочленены с сегментами груди на местах соединения стернитов с плеврами, крылья же - на местах соединения тергитов с плеврами, т. е. занимают спинное положение. Грудной отдел насекомых выполняет локомоторную функцию (брюшные конечности у насекомых отсутствуют). У примитивно устроеных насекомых (в особенности у низших бескрылых) грудные сегменты мало различаются, подвижно сочленены друг с другом. У высших летающих насекомых грудные сегменты прочно соединяются друг с другом, причем наибольшего развития достигают среднегрудь и заднегрудь, несущие крылья. При этом количество склеритов на боках груди увеличивается, и грудной отдел резче отделяется от брюшка. Конечности в зависимости от характера совершаемых движений могут быть ходильными, бегательными, копательными, прыгательными, плавательными, хватательными. Грудные конечности насекомых в типичном случае - ходильные или бегательные ножки. Они состоят из пяти отделов: основного членика, или тазика, небольшого и короткого вертлуга. бедра, голени и лапки, состоящей, в свою очередь. чаще из пяти (но не более) коротких члеников и заканчивающейся обычно двумя коготками. Так устроены, например, бегательные конечности     таракана, жуков и других насекомых. У многих насекомых грудные конечности сильно видоизменены в связи с приспособлением к различным способам передвижения или с выполнением иных функций. Так, у прыгающих насекомых (кузнечики, сверчки, саранчовые и др.) задние конечности прыгательного типа Они значительно большей длины, с очень мускулистыми и длинными бедрами и столь же длинной тонкой голенью. У живущей в почве медведки передние ножки превращены в сильные роющие конечности. Крыльев у большинства насекомых две пары. Первая пара прикрепляется к среднегруди, вторая - к заднегруди. Крыло насекомого представляет собой первоначально полые выпячивания бочков средне- и заднегруди. В эти мешковидные выпячивания заходят полость тела, трахеи и нервы. Затем они уплощаются и превращаются в тонкую двухслойную пластинку с проходящими в ней жилками. Последние образуют скелет крыла, определяющий его прочность. Это хитиновые трубочки, внутри которых проходят трахеи, нервы, в них заходит гемолимфа, поскольку полости жилок сообщаются с полостью тела. Жилкование крыльев характерно для разных групп насекомых и служит важным систематическим признаком. У одних насекомых обе пары крыльев развиты одинаково (некоторые стрекозы и др.), у других - передние крылья развиты сильнее (шмели, пчелы, бабочки), реже сильнее развиты задние крылья. Передняя и задняя пары крыльев у некоторых насекомых отличаются не только по величине, но и по строению и по выполняемой ими функции. Так, у жуков передние крылья очень твердые и превращены в надкрылья, или элитры. У двукрылых (мухи, комары) имеется только одна пара крыльев на среднегруди. Вторая пара крыльев редуцирована. От них остались по бокам заднегруди рудименты в виде маленьких булавовидных  придатков.   Это жужжальца, внутри которых помещаются органы равновесия. Самцы веерокрылок также обладают лишь одной парой широких крыльев, но в противоположность двукрылым у них редуцировались передние крылья, превратившиеся в жужжальца.    Самки веерокрылых бескрылы. Движения крыльев у некоторых более примитивных насекомых (поденки) довольно простые. Это колебательные движения в одной плоскости. Но у большинства насекомых крыло в полете совершает сложные движения, поворачиваясь во время взмаха. Число взмахов крыльев в единицу времени различно у разных насекомых. Бабочки производят 5 —12 взмахов в секунду, перепончатокрылые - до 400, настоящие комары - до 500—600, мокрецы - до 1000 взмахов в секунду. Крылья отсутствуют у первичнобескрылых (Apterygota). У некоторых насекомых крылья утрачены вторично в связи с приспособлением к паразитическому или полупаразитическому образу жизни (вши, блохи, некоторые клопы и др.)
Брюшко насекомых в зависимости от вида содержит от 3-х до 11 - 12 сегментов и не имеет конечностей. По мере развития грудного отдела, как правило, наблюдается укорочение брюшка. Брюшко может представлять собой как бы продолжение груди, без заметной перетяжки между этими отделами, например у таракана, или брюшко может быть стебельчатым и отделяться от груди глубокой перетяжкой, например у пчелы или осы. У некоторых насекомых первый сегмент брюшка может входить в состав грудного отдела, который в таком случае представляет собой более сложное образование. Членики брюшка имеют тергиты и стерниты, непосредственно, без бочков, соединяющиеся друг с другом более тонким хитином. Настоящих развитых конечностей на брюшке насекомых не бывает. У некоторых имеются рудементы или очень видоизмененные конечности. Так. у некоторых низших насекомых (первичнобескрылые) имеются рудименты конечностей в виде грифельных придатков, или вилочки, на конце брюшка. У других насекомых последние членики брюшка несут членистые придатки - церки, а у самцов таракана еще и грифельки. Наконец, измененные конечности задних сегментов (8-го и 9-го) участвуют в образовании яйцеклада, жала перепончатокрылых и пр. Конечности 10-го сегмента у самцов некоторых насекомых, например у кузнечиков, превращены в части совокупительного аппарата. 

Присутствие твердого хитинового покрова обусловливает необходимость линек в процессе индивидуального развития и роста насекомых. Число линек может быть различным, в зависимости от типа постэмбрионального развития насекомых (от 5 до 20 линек). При линьке старый хитиновый покров отслаивается от гиподермы. Отслаивание хитина связано с действием особых кожных желез, имеющихся у насекомых, так называемых линочных желез. Это маленькие железки, состоящие обычно из трех клеток. По-видимому, эти железы функционируют периодически и перед началом линьки выделяют секрет, который вызывает отслаивание хитина. В это же время гиподерма выделяет тонкий слой хитина, который все более утолщается и твердеет. 
Окраска насекомых в значительной степени зависит от наличия различных пигментов в их покровах. Пигмент может входить в состав хитина, что обусловливает обычно темные и бурые тона окраски у насекомых. Более светлая окраска зависит от пигмента, заключающегося в клетках гиподермы, просвечивающих сквозь прозрачный слой хитина. Однако окраска насекомых и их личинок зависит не только от наличия пигментов в гиподерме или в хитиновом слое, она может зависеть также от цвета просвечивающих внутренних органов. Такова, например, зеленоватая окраска тлей, красная окраска личинок комара (мотыль), которая зависит от просвечивающей гемолимфы, содержащей гемоглобин. У многих бабочек, жуков и других насекомых часть рисунка или вся поверхность тела окрашена в цвета, отливающие металлическим блеском. Такая окраска обычно меняется в зависимости от того, с какой стороны освещено животное; при этом играет роль интерференция света вследствие физической структуры хитина, состоящего из тонких пластинок, расположенных под разными углами к поверхности. 
Как и у других членистоногих, мышечная система насекомых состоит из различных специализированных мышц. В особенности развита система мышц грудного отдела и конечностей. Так, у гусеницы бабочки пахучего древоточца имеется 1646 различных мышц. Подавляющее большинство мышц насекомых (мышцы тела, конечностей, челюстей и др.) состоит из поперечнополосатых мышечных волокон, чем обусловлены большая быстрота и точность сокращения мышц. Крылья насекомых приводятся в движение сильной мускулатурой груди. Особенное значение имеют мышцы, сжимающие грудной отдел в дорзовентральном направлении. Крылья так сочленены с грудью между тергитом и плеврами, что при активном сжатии грудного сегмента в дорзовентральном направлении они поднимаются вверх, а при его пассивном (в силу упругости) расширении опускаются вниз. Собственные мышць крыла осуществляют поворот его поверхности в полете (руление). Усиленная работа мышц влечет за собой образование большого количества тепла. У некоторых насекомых в полете температура тела повышается до 40° С.
Пищеварительная система состоит из трех отделов - эктодермической передней, энтодермической средней и эктодермической задней кишки. Передняя и задняя кишки выстланы хитиновой  кутикулой.   Каждый  из трех  отделов  подразделяется на части, выполняющие различные функции. Передняя кишка начинается ртом. Рот ведет в ротовую полость, которая продолжается в более или менее мускулистую глотку. Сосательные движения у сосущих насекомых осуществляются глоткой и связанной с ней мускулатурой. Глотка ведет в узкий пищевод, который может сильно расширяться и образовывать зоб. У многих сосущих насекомых (мух и бабочек) зоб представляет собой обособленный от пищевода резервуар, соединенный с последним узким протоком. Зоб - это орган, в котором накапливается пища, поступающая затем частями в желудок или в среднюю кишку. У рабочих пчел в зоб поступает цветочный нектар, содержащий различные сахара, и здесь под влиянием секрета слюнных желез он превращается в мед. Мед отрыгивается пчелами из зоба, и им наполняются ячейки сотов. У многоядных (тараканы) и хищных насекомых, питающихся твердой пищей, за зобом следует еще один отдел передней кишки — жевательный, или мускульный, желудок. Он обычно имеет воронковидную форму, складчатые стенки и вооружен изнутри хитиновыми зубами и щетинками. У таракана жевательный желудок состоит из двух отделов — переднего, собственно жевательного и заднего, запирательного, служащего фильтром, через который могут проходить в среднюю кишку только измельченные пищевые частицы. С передней кишкой связаны слюнные железы, которых у различных насекомых может быть от одной до трех пар. Слюнные железы насекомых представляют собой многоклеточные трубчатые или гроздевидные органы, часто очень развитые. 

Кровеносная система состоит из сердца и одной артерии; вен и капилляров нет. Внутренняя жидкость у насекомых – гемолимфа, она не участвует в транспорте газов, в том числе кислорода, так как дыхательная трахейная система позволяет транспортировать газы напрямую к отдельным клеткам и тканям. Органами дыхания служат ветвящиеся трубки – трахеи, открывающиеся наружу дыхальцами и подходящие ко всем внутренним органам. У многих личинок большую роль играет кожное дыхание. Конечные продукты обмена поглощаются слепыми мальпигиевыми сосудами и выводятся через них в заднюю кишку. Нервная система прогрессивного развития - головной мозг (протоцеребрум, дейтоцеребрум, тритоцеребрум, брюшная нервная цепочка, нейросекреторные клетки мозга); разнообразные органы чувств: хеморецепторы, фоторецепторы, механорецепторы, органы слуха и сейсмического чувства, связанные с почвенной средой. Задний конец тела обычно несет наружные половые органы. 

Оплодотворение внутреннее; почти все раздельнополые; некоторые виды размножаются партеногенетически (яйца развиваются без оплодотворения). Развитие непрямое, осуществляется с метаморфозом, который может быть неполным и полным. При неполном превращении имеются три стадии: яйцо, личинка и взрослое насекомое (имаго). Личинка (нимфа), выходящая из яйца, обычно внешне похожа на имаго, обитает в той же среде и имеет сходный характер питания (у прямокрылых, таракановых, равнокрылых, полужесткокрылых, вшей). У некоторых насекомых при неполном превращении личинки (наяды) не похожи на имаго и обитают в иных условиях среды (у стрекоз, ручейников, поденок, веснянок в водной среде). Развитие сопровождается линьками, в процессе которых личинки растут. Последняя линька приводит к появлению имаго. Рост насекомых происходит только на личиночных стадиях. При полном превращении имеются четыре стадии: яйцо, личинка, куколка и имаго. Личинка не похожа на имаго и живет в иной среде. Рост личинок сопровождается линьками. Последняя линька личинки дает стадию куколки. Куколка - это стадия относительного покоя. Она не питается и не передвигается, но в ней происходит расщепление тканей личинки и последующее формирование тканей имаго. Из куколки выходит имаго. Полное превращение характерно для жесткокрылых, перепончатокрылых, чешуекрылых, двукрылых и блох. 

Неоценима роль насекомых как опылителей и переработчиков  органического материала и регуляторов численности животных (среди насекомых много хищных видов). 
2 Класс скрыточелюстные (Insecta - Ectognatha)
Это мелкие насекомые, обитающие в почве, подстилке, реже - в травостое. Ротовые конечности грызущего типа, реже - сосущего. Ротовой аппарат погружен в капсулу, так что скрыт снаружи. Брюшко содержит 10-11 сегментов, у ногохвосток - 6 сегментов. Сложные глаза отсутствуют. Трахейная система развита слабо или отсутствует. Крыльев нет. На брюшке сохраняются остатки брюшных конечностей. Например, у ногохвосток - это прыгательная вилочка. Развитие осуществляется без метаморфоза. Класс скрыточелюстные включает три отряда: бессяжковые (Protura), ногохвостки (Collembola), двухвостики (Diplura).
Отряд Бессяжковые (Protura). Мелкие насекомые (рис. 39), ведут скрытый образ жизни. Антенны отсутствуют, тело состоит из головы и туловища. Первая пара ног длинная, служит не для передвижения, а в качестве органов осязания – они функционально
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Рисунок 39. Бессяжковые (Protura)

заменяют усики. Тело червеобразное, гибкое; голова прогнатическая; ротовые органы колюще-сосущие, напоминают слабые щетинки; передние ноги длиннее остальных; брюшко во взрослом состоянии 11-члениковое, несет хвостовой компонент – тельсон; первые три сегмента с рудиментами ног; яйцеклад и церки отсутствуют. Превращение – анаморфоз - вышедшая из яйца личинка имеет 8-члениковое брюшко, а три последующих членика возникают в течение постэмбрионального развития между VIII сегментом и тельсоном. Глаз нет, но по бокам головы имеются ложные глазки для улавливания изменений влажности и вибрации воздуха. Утрата глаз и церков, вероятно, явилась следствием скрытого образа жизни (в почве, под опавшей листвой, во мху, в гниющих стволах и пнях). Некоторые формы также лишены трахей и дыхалец, дыхание происходит через кожу. Грудные конечности короткие, на конце ног непарный коготок. На первых трех сегментах брюшка есть грифельки для передвижения. Дышат всей поверхностью тела. Живут в почве, образуют скопления на лугах - до 1000 на 1 кв.м. Вероятно, участвуют в процессах гумификации, так как питаются частицами детрита. Известно около 220 видов. Протуры питаются разлагающимися органическими веществами. Редко они образуют большие скопления, но иногда в верхнем слое почвы встречается до 1000 особей на 1 м2. Относятся к микрофауне.
Отряд Ногохвостки – Collembola. Коллемболы, или ногохвостки (Collembola) — низшие бескрылые насекомые энтогнатного комплекса (рис. 40).  Известно более 7000 видов. 
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Рисунок 40. Ногохвостка (Collembola)

Размеры обычно 1 – 2 мм, но некоторые достигают 10 мм. Тело обычно удлиненное, но может быть почти шаровидным. По степени слияния сегментов тела они делятся на 2 подотряда: членистобрюхие - удлиненные насекомые без следов слияния брюшных и грудных сегментов; слитнобрюхие – имеют шаровидное тело со слитными сегментами груди и брюшка. Тело открытоживущих видов окрашено, часто пигмент располагается пятнами. Почвообитающие виды более светлые или белые. Усики 4 - 6 члениковые. Позади основания усиков многие ногохвостки имеют особый орган чувств - постантеннальный орган; ему приписывается обонятетная или гигрометрическая функция. Ротовые органы обычно грызущие, с хорошо развитыми верхними и нижними челюстями, но некоторые питаются жидкой пищей и у них ротовой аппарат удлинен, приобрел колюще-сосущую функцию, погружены в головную капсулу. Голова чаще прогнатическая. Глаза развиты или отсутствуют. Брюшко из 6 сегментов и несет три типа придатков: на IV сегменте - членистую прыгательную вилку, на III - так называемую зацепку и на I - брюшную трубку. Прыгательная вилка состоит из непарной основной части (рукоятка, или манубрий) и парной, именно вильчатой, вершинной части; последняя состоит из пары зубцов (денс) и концевого придатка (мукро). В спокойном состоянии она подогнута под брюшко и закреплена зацепкой, находящейся на первых сегментах брюшка. При освобождении от зацепки вилка отталкивается от поверхности и отбрасывает ногохвостку на значительное расстояние. У ряда почвообитающих видов вилка может быть полностью редуцирована. Ноги со слитыми в общий членик голенью и тазиком (так называемый тибиотарсус - tibiotarsus), на конце несут непарный коготок, что характерно лишь для бессяжковых и личинок насекомых с полным превращением, а у взрослых крылатых наблюдается как исключение. Мальпигиевы сосуды отсутствуют, дыхательная система (трахеи и дыхальца) часто отсутствует или сокращена. Численность ногохвосток колеблется от нескольких тысяч до 10—50 млн. на 1 м2, а биомасса — от 0,2 до 6,4 г/м2. Некоторые виды способны дать до 12 генераций в год. Ногохвостки требовательны к влаге и не требовательны к теплу. Они нередко активны даже в мерзлой почве, а развитие их яиц не прекращается вплоть до 2—3 градусов тепла. Коллемболы широко распространены по земному шару и связаны со всеми типами почв и растительности - от наскальных водорослевых и лишайниковых пленок до тропических лесов. Обитают в скоплениях органического материала на поверхности почвы (лесная подстилка, степная ветошь, прибрежные выбросы и т. д.). В подходящих условиях они проникают более чем на метровую глубину. Некоторые виды скапливаются на поверхностной пленке луж, могут в массе появляться на снегу. Питаются различными разлагающимися веществами растительного происхождения (членистобрюхие) или живыми растениями (слитнобрюхие). Некоторые, например, сминтуры - фитофаги, вгрызаются в ткани растений и могут наносить ущерб. Есть хищники, нападающие на мелких почвообитающих животных,  например, нематод, в частности, рабдитид. Некоторые потребляют мицелий грибов, почвенные водоросли. Но большинство коллембол питаются отмершими частями растений или трупами животных, являясь некрофагами и схизофагами. Они способствуют разложению органики и превращению в гумус, активно участвуют в процессах минерализации. Некоторые коллемболы уживаются с микроорганизмами и с их помощью переваривают клетчатку. Нередко они встречаются в скоплениях экскрементов более крупных почвенных животных, например, дождевых червей, и питаются непереваренными частицами растительных остатков, уже обработанных ферментами в их кишечнике. Ногохвостки довершают механическое разрушение клеточной структуры, их экскременты представляют собой тонкозернистую массу, которая внешне напоминает тот субстрат, который почвоведы называют зоогенным муллем. Вместе с клещами ногохвостки составляют 80 % микрофауны членистоногих в почвах. Деятельность ногохвосток значительно более интенсивна, чем деятельность панцирных клещей, темпы роста и воспроизводства намного выше. Часто коллемболы специализированы в характере пищи. Разные группы коллембол сменяют друг друга в процессе постепенной деструкции органики. Например, ряд видов питается свежим трупом  животного, затем мацерированные, разлагающиеся, полужидкие ткани трупа заселяются следующей группой видов ногохвосток, затем вторая группа сменяется третьей, разрушающей сухожилия, надкостницу. Четвертая группа потребляет уже гумифицированные остатки трупа и т.д. 
Коллембол делят на три большие ярусные группы - атмобиос, гемиэдафон и эуэдафон в соответствии с внешними особенностями строения, адаптирующими животных к напочвенному, полупочвенному (в подстилке) и собственно почвенному (в минеральных горизонтах) образу жизни. Имеются более дробные классификации. 
Ногохвостки сохраняются в пахотных почвах. Так, в агробиоценозах чернозема обыкновенного Нижнего Дона зарегистрировано 62 вида ногохвосток, принадлежащих к 11 семействам и 37 родам. Наиболее богатыми по видовому разнообразию являются семейства Entomobryidae - 19 видов и Isotomidae - 17 видов, семейство Нуроgastruridae насчитывает 8 видов. Onychiuridae. Neanuridae по 5 видов, в остальных семействах (Odontellidae, Cyphoderidae, Sminthuridae, Katiannidae, Bourletiellidae) - по 1 - 3 вида. Коллемболы принадлежат к числу очень древних групп наземных членистоногих. Их ископаемые остатки обнаружены в окаменелых отложениях болот Шотландии и датируются нижним ярусом среднего девона.
Отряд Двухвостки (Diplura). Тело червеобразное, гибкое, голова с многочленистыми усиками и жующими ротовыми органами, глаза отсутствуют, все ноги равных размеров, лапки одночлениковые, с парными коготками, брюшко 11-члениковое, но 11-й сегмент очень мал (рис. 41). На всех или части прегенитальных сегментов по паре грифельков, церки всегда развиты, но непарный концевой придаток и яйцеклад отсутствуют, превращение идет по типу протоморфоза. Обычно мелкие или небольшие (2—8 мм), с многочисленными хетами на теле и конечностях. Голова большая, шире 1-го сегмента груди, 
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Рисунок  41.  Двухвостки (Diplura)

прогнатическая. Грудь с 3-4 парами дыхалец. Часть стернитов брюшка обычно несет по паре выпячивающихся мешочков, расположенных рядом с грифельками. Долгое время протуры считались близкими к щетинохвосткам (Тhysanura), но резко отличаются от них втянутыми ротовыми частями и другими признаками. Очевидно, сходство имеет в значительной мере конвергентный характер и связано со сходными условиями жизни. Живут под камнями, в почве, среди опавшей листвы, в гниющей древесине. Растительноядны, либо сапрофаги или некрофаги, питающиеся остатками растений, почвенных насекомых и других животных; некоторые - хищники, нападают на мелких членистоногих в почве. Известно около 400 видов, преимущественно в тропиках и субтропиках. Широко распространены два семейства: камподеиды (Campodeidae) - с многочленистыми церками, например камподеа (Campodeidae plusiochaeta Silv.) И япигиды (Japygidae) - с клещевидными одночлениковыми церками, например япикс (Japyx confusus Silv.). Размножение сходно с размножением коллембол. Самцы откладывают на дно хода сперматофор на тонкой ножке, а затем самка захватывает его половым отверстием. Яйца развиваются только при высокой влажности. Из яиц выходят личинки, похожие на взрослых особей. 
В России описано около 20 тыс. видов двухвосток, однако они недостаточно изучены и практического значения пока не имеют.
Вопросы для самоконтроля:

1. На какие тагмы подразделяется тело насекомых?

2. Опишите строение покровов тела имаго насекомых и типы образований на их покровах.

3. Назовите наибольшее число сегментов тела насекомого.

4. Опишите строение сегмента тела насекомых. 
5. Какие системы мышц наиболее развиты у насекомых и почему?
6. Назовите характерные черты строения коллембол. 

7. Как работает вилочка ногохвосток?

8. Назовите отличия строения антенн у скрытночелюстных насекомых.
Лекция 12

Тема: Класс Насекомые-открыточелюстные (Insecta-Enthognatha), Основные отряды, связанные с почвенной средой. Адаптивные особенности строения и поведения почвенных насекомых 
1 Класс Насекомые - открыточелюстные (Ectognatha)

Ротовой аппарат этих насекомых располагается открыто. Они обладают всеми типичными признаками насекомых. Делятся на разделы первичнобескрылых насекомых и крылатых насекомых. 
Система органов размножения насекомых состоит из семенников у самцов и яичников у самок, проводящих путей, связывающих эти органы с половым отверстием около ануса, а также придаточных желез и структур, обеспечивающих оплодотворение. Наружные половые органы весьма разнообразны по строению, но у большинства насекомых яйцеклад самки представляет собой простую трубку. У самцов совокупительный орган (пенис) и половое отверстие обычно устроены сложно и бывают окружены клешневидными захватами, которые удерживают вместе тела партнеров во время спаривания.
Развитие может происходить без метаморфоза, с неполным метаморфозом гемиметаболией, полным метаморфозом. Среди огромного многообразия личиночных форм насекомых можно выделить следующие (рис. 42): эруковидные, камподеовидные, аподные личинки, проволочники и ложнопроволочники. Эруковидные (гусеницеподобные) личинки характерны для чешуекрылых и многих жесткокрылых. Тело их состоит из хитинизированной головной капсулы, трех грудных и 10 брюшных сегментов. Ротовой аппарат обычно грызущий. На грудных сегментах имеется по паре грудных ног, кроме того, обычно
[image: image43.png]



Рисунок  42. Типы личинок насекомых с полным превращением.

Червеобразные: 1 – безголовка; 2 – безножка; 3 – истинная личинка; гусеницеобразные: 4 – гусеница; 5 – ложногусеница; 6, 7 – камподеовидные (источник: http://biofile.ru/bio/15640.html)

имеется 2 или 5 пар (до 8) «ложных» ног. Камподеовидные личинки ведут обычно хищный образ жизни. Голова имеет развитый грызущий аппарат, грудные сегменты несут три пары бегательных ног, а брюшко заканчивается характерной вилочкой. Аподные личинки характерны для высших двукрылых. Они бочонковидные, не имеют головы и конечностей. Проволочники характерны для жуков-щелкунов. Тело проволочников сплющенное, очень тонкое и сильно хитинизированное, несет направленную вперед головную капсулу, имеется 3 пары грудных ног. Ложнопроволочники характерны для жуков-чернотелок, по сравнению с проволочниками менее хитинизированы, особенно снизу. В почве живут также личинки пилильщиков, некоторых бабочек. Одни из них сапрофаги или фитофаги, другие – хищники.

Куколки насекомых могут быть свободными и покрытыми. Свободная куколка характеризуется тем, что у нее все придатки (ноги, антенны, ротовые части, крылья) хорошо различимы и могут быть отделены (рис. 43).Такие куколки отмечаются у жесткокрылых,
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Риснок 43. Типы куколок: А - открытая (свободная) куколка жука листоеда (Entomoscelis); Б - покрытая куколка бабочки капустной белянки (Pieris brassicae); В – скрытая куколка капустной мухи (Hylemyiafloralis),
перепончатокрылых. У покрытых куколок придатки заметны, но сливаются с общей поверхностью и не могут быть отделены (как у чешуекрылых). У высших двукрылых формируется особый тип куколки — пупарий. Пупарий имеет вид бочонка. В этом случае роль оболочки куколки играет последняя линочная шкурка, которая перед окукливанием личинки раздувается и затвердевает. Куколки многих насекомых могут встречаться в почве.

Основные отряды открыточелюстных насекомых, связанные с почвенной средой: прямокрылые (Orthoptera), термиты (Isoptera), клопы (Hemiptera), жуки (Coleoptera), бабочки (Lepidoptera), перепончатокрылые (Hymenoptera), мухи (Diptera).У общественных насекомых (термиты, пчелы) наблюдается явление полиморфизма (рис. 44). Гнезда насекомых могут представлять собой норки (некоторые осы, муравьи-жнецы, медведки), дупла (термиты) или пустые стебли (муравьи, тли). Общественные осы сами изготавливают материал (бумагу) для строительства своих гнезд. Некоторые насекомые поселяются внутри особых вздутий – галлов – на листьях, стеблях, почках или корнях растения: они впрыскивают в него гормоноподобное вещество, которое стимулирует неупорядоченное деление клеток и образование такой питательной «опухоли». Роль насекомых в создании почв чрезвычайно велика. Достаточно сказать, что во многих типах и видах почв дождевые почвы не обитают. Их функции в основном берут на себя личинки жесткокрылых. Кроме участия в пищевой цепи они увеличивают объем почвенных пор, их экскременты заселяются микроорганизмами. Насекомые-некрофаги питаются трупами животных, выполняя роль санитаров. Сапофагами являются и жуки-копрофаги, перерабатывающие экскременты

Рисунок 44. Строение гнезда муравьев

животных. Огромную роль в почвообразовании играют муравьи и термиты. Они часто оказывают большее влияние на биогеоценозы, чем пресмыкающиеся и птицы, вместе взятые. Биомасса муравьев может достигать 50 кг/га. Кроме того, они выступают регуляторами численности других беспозвоночных, способствуют перемешиванию почвы. В пустынях термиты питаются на поверхности почвы живыми и отмершими остатками трав, сухой древесины и навозом, сооружая из почвы футляры вокруг пищевых объектов. Биомасса термитов составляет в пустынных районах 5 — 22 г на 1 м2. Суточный их рацион составляет 2,4% от массы тела. Наряду с растительными остатками термиты потребляют и значительное количество живой растительной массы, чем наносят заметный ущерб растительному покрову, но способствуют созданию гумуса. Основные группы открыточелюстных насекомых, связанных с почвой, приведены ниже. 
Отряд Тизануры, или щетинкохвостки (Thysanura). Небольшие (8-20 мм), веретеновидные первичнобескрылые насекомые (рис. 45). Голова уже груди, усики длинные. Глазки есть
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Рисунок 45. Щетинкохвостка (источник: http://thumbs.dreamstime. com/z/silverfish-13923270.jpg)

или отсутствуют. Тазики средних и задних ног могут быть с грифельками. Брюшные грифельки являются остатками ходильных конечностей и могут использоваться при движении. XI сегмент брюшка несет 3 хвостовых многочленистых нити, из них боковые представляют собой церки, а срединная - непарный хвостовой придаток. Тело удлиненное, гибкое, обычно покрыто чешуйками, усики многочленистые, конечности с 2-4-членистыми лапками и парными коготками. Брюшко с грифельками, у самок - с яйцекладом, превращение    протоморфоз. Живут под камнями, поваленными стволами деревьев, в лесной подстилке, в гнездах муравьев, термитов, некоторые виды - чешуйница (Lepisma sascharina L.), обитают в теплых помещениях и могут вредить запасам продуктов. Известно около 400 видов, в России - до 20 видов.

Отряд Термиты (Isoptera). Общественные насекомые с выраженным полиморфизмом, голова свободная, прогнатическая, переднеспинка большая, крылья перепончатые, длиннее тела, свойственные только способным к размножению самцам и самкам, которые отбрасывают их после спаривания (рис. 46). Ноги 
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Рисунок 46. Термиты (источник: http://pestcontrol.jaja.us/wp-content/uploads/2014/05/Termite10Species-662x450.gif)

однородные, ходильные - 4-члениковые. Живут семьями с разделением функций между особями. Разросшиеся семьи-колонии живут в почве или древесине, некоторые устраивают сооружения - термитники. Полиморфизм проявляется в подразделении особей на ряд каст: способных к размножению самцов и самок с развитыми крыльями, бескрылых стерильных членов семьи - рабочих и солдат. Вначале самка откладывает всего 15-20 яиц. Вылупившиеся из яиц особи дают начало новой семье. Основную многочисленную часть семьи образуют рабочие особи: они имеют слабо склеротизированное, мягкое светлоокрашенное тело, потому часто их называют «белые муравьи». Рабочие выполняют все основные функции: заботятся о потомстве, переносят их при опасности в другое место, кормят и заботятся о самке, доставляют и заготавливают пищу. Солдаты отличаются очень большой головой, мощными челюстями и являются наиболее специализированной кастой в колонии термитов: их функция - защита колоний от врагов. Питаются термиты древесиной, сухими стеблями травянистых растений, другими растительными остатками. Могло сильно вредить - портят деревянные сооружения. К самостоятельному питанию способны только рабочие особи. Солдаты из-за непомерного развития жвал сами не питаются - их кормят рабочие особи, либо они поедают   выделения рабочих особей. Личинок кормят тоже рабочие  выделениями слюнных желез или измелъченными спорами грибов. Переваривание клетчатки у рабочих происходит за счет присутствующих в кишечнике симбиотических жгутиковых, разрушающих целлюлозу. Кроме того, термиты используют их как источник белка. В гнездах термитов обитают насекомые -  термитофилы. Обитают термиты преимущественно в тропиках; известно около 2500 видов. В Средней Азии известен туркменский термит. На юге России и Украины обитает средиземноморский термит.

Отряд Прямокрылые (Оrthoptera) – семейства Кузнечиковые (Tettigonioidae), Саранчовые (Асrididae), Сверчковые (Grylloidea), Медведки (Gryllotalpidae). Насекомые с неполным превращением, насчитывают более 20 тыс. видов. Распространены по всему земному шару - от тропиков до полярных областей, потому отличаются большим разнообразием морфологических и физиологических приспособлений к разнообразным условиям среды обитания. Многим свойственны открытые местообитания - луга, поляны, степи, пустыни и лишь немногие живут в лесах. К прямокрылым относят насекомых с удлиненным телом, грызущими ротовыми органами и характерным строением груди, летательного аппарата и задних конечностей (рис. 47). Выделяют две основных жизненных форм: фитофилы - живущие в растительном покрове, и геофилы - обитатели поверхности и толщи почвы. Первые имеют гладкое, сжатое с боков тело, окрашенное обычно в зеленоватые поодиночке или группами в почву (кубышки), на стебли и листья растений. Многие виды - вредители сельскохозяйственных культур (саранчовые медведки). Вред от саранчовых ощутим в «стадной» фазе — все особи держатся вместе и передвигаются массовыми скоплениями - кулигами (перелетная саранча – Locusta migratoria, итальянская саранча Calliptamus italicus). Из кузнечиков наиболее
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Рисунок 47. Саранчовые (Acrididae) (источник: http://dic.academic.ru/pictures/bse/jpg/0228457318.jpg)
или желтоватые тона; геофилы имеют уплощенное, шероховатое тело, окрашенное в землистые тона. Есть еще землерои, имеющие копательные конечности (медведки) (рис. 48). Яйца откладывают 
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Рисунок 48. Медведка (источник: http://rasfokus.ru/photos/topday/photo967620.html)

обычные виды - зеленый кузнечик (Tettigonia viridissima), серый кузнечик (Decticus verrucivorus) - они растительноядны или имеют смешанное питание, некоторые - хищники. Особенно их много при развитой кустарниковой растительности. Среди сверчков обычны полевой сверчок (Gryllus campestris), домовой сверчок (Acheta domesticus), - они заселяют дома в умеренных широтах. Медведки отличаются наличием копательных конечностей. Примером может служить медведка обыкновенная (Gryllotalpa gryllotalpa). которая вредит кормовым и овощным культурам.

Отряд Уховертки (Dermaptera). Тело удлиненное, гибкое, голова прогнатическая, переднеспинка небольшая, передняя пара крыльев превращена в короткие кожистые, лишенные жилок надкрылья, задняя пара – перепончатые (рис. 49). Ноги ходильные, 
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Рисунок  49. Уховертки (источник: http://top-bal.ru/pars_docs /refs/28/27590/27590_html_2208f041.jpg)

брюшко заканчивается большим VII стернитом, IX стернит самца без грифельков; церки большие, одночлениковые, превращены в   твердые   «клещи»,
приспособление к защите и нападению. Яйца откладывают в почве по 20-30 штук в гнезде, самка остается в гнезде в течение всего эмбрионального периода. Уховертки влаголюбивы и теплолюбивы. Ведут скрытый, преимущественно ночной образ жизни, днем прячутся под камнями, листвой и др.Питаются животной и растительной пищей. Известно около 1200 видов. Наиболее распространены обыкновенная уховертка (Forficula auricularia) и огородная уховертка (Forficula tomis).

Отрад Клопы (Heteroptera). Группа внешне разнообразных наземных или водных насекомых с колюще-сосущими ротовыми аппаратами в виде членистого хоботка, церки 4-5-членные; крылья в покое сложены на спинке плоско (рис. 50). Передняя пара неоднородная, превращена в полунадкрылья с перепончатой вершинной частью; знанегрудь у взрослых несет пахучие железы, секрет которых выполняет защитную функцию и служит своеобразным химическим сигналом, обеспечивая концентрацию особей. Пиаются клеточным соком растений или хищничают (кровососы). Среднегрудь представлена треугольным щитком при
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Рисунок 50. Полужесткокрылые (Heteroptera) (источник: http://biblioclub.ru/index.php?page=dict&termin=1050139&lang=en)

сложенных надкрыльях. Ноги бегательные или ходильные, есть и плавательные. Биологически и экологически клопы очень разнообразны. Наземные живут открыто на растениях, другие - под корой, в растительной подстилке, в почве и пр. Большинство растительноядны: семейства слепняков (Мiridae), кружевниц (Tingidae), щитников(Pentatomidae); много также хищников, питающихся мелкими беспозвоночными - сем. хищнецов (Reduviidae). а также кровью млекопитающих, птиц, человека, например, постельный клоп (Cimex lectularius). Большинство клопов дает за год одно поколение. Личинки ведут сходный со взрослыми особями образ жизни. Зимовка проходит обычно во взрослом состоянии (имаго). Известно около 40 тыс. видов, в России - 2 тыс. видов. Вредители сельскохозяйственных культур из сем слепняки (Мiridae): свекловичный клоп (Polymers cognatus). люцерновый клоп (Adelphocoris lineolatus); из сем щитники: вредная черепашка (Eurygaster integriceps). Из хищных форм интересен американский клоп (Rhodnius prolixus), истребляющий колорадского жука, что можно использовать для биологической борьбы.

Отряд Жуки (Coleoptera). Самая большая группа, насчитывающая более 250 тыс. видов (рис. 51). По размерам 
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Рисунок 51. Жесткокрылые (источник: http://file2.answcdn.com)

весьма разнообразны (от 0,3-1 мм - до 10-15 и более см). Ротовой аппарат грызущий, Задние крылья преобладают над передними и выполняют летательную функцию. Передние превращены в непрозрачные надкрылья (элитры) или редуцированы. Некоторые жуки лишены крыльев и неспособны летать. Тогда крылья у них срастаются по шву, что наблюдается, например, у некоторых жужелиц (Сагаbidae) или чернотелок (Тепеbrionidae). Брюшко лишено церков. Ноги у большинства бегательные, ходильные, роющие (пластинчатоусые), плавательные (жуки-плавунцы). Большинство жуков имеют одно поколение в году, реже - 2-3 поколения. Личинки щелкунов живут до 5 лет. Личинки всегда без брюшных ног, червеобразные или камподевидные. Имеют полное превращение (яйцо-личинка-куколка - имаго). Биологически жуки очень разнообразны. Среди них есть хищники, растительноядные, сапрофаги, некрофаги, наземные и почвенные формы. Они имеет существенное значение в круговороте веществ. Среди них очень многие вредят растениям, некоторые живут в помещениях,
повреждая мебель, коллекции и др. Отдельные хищные виды (божьи коровки (Соссinellidae), жужелицы (Сагаbidae) используются в биологической борьбе с вредителями растений.

Отряд Бабочки (Lepidoptera). Один из наиболее многочисленных отрядов (рис.52), к нему относятся более 100 тыс. видов. Разнообразные по величине насекомые с двумя парами 
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перепончатых крыльев, густо покрытых чешуйками; ротовые органы лишены верхних челюстей, - они превращены в спирально закрученный хоботок: Личинки наземные в виде гусениц, снабжены шелкоотделительными железами и брюшными ногами. Годичный цикл бабочек разнообразен: у некоторых - одно поколение в году, у других - несколько поколений, у третьих - до 2-3 генераций. Зимовка происходит частично в фазе куколки, либо в фазе яйца, гусеницы или взрослого насекомого (имаго). По пищевому режиму чешуекрылые растительноядны, взрослые бабочки питаются нектаром растений и участвуют в опылении растений, а гусеницы грызут ткани растений, чем могут сильно вредить им. 

Отряд Перепончатокрылые (Нутепорtera). Один из крупных отрядов - насчитывает более 150 тыс. видов (рис. 53). Крылья перепончатые, 2 пары, но задняя пара крьльев прочно сцеплена крючочками с передней. Ротовые органы грызущие или сосущие. Первый сегмент брюшка входит в состав груди; брюшко самки с яйцекладом. Личинки безногие или гусеницеообразные. Грызущий ротовой аппарат характерен  для  пилильщиков,  наездников,  ос.   муравьев, но встречается и сосущий (трубка-хоботок для всасывания нектара). По образу жизни и типам приспособления к среде обитания перепончатокрылые достигают большого разнообразия и имеют большое значение в природе и для
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Рисунок 53. Представители перепончатокрылых (http://pandia.ru/text/80/001/images/image008_23.gif)
человека. Есть типичные фитофаги (пилильщики, рогохвосты) - их личинки потребляют ткани листьев; галлообразователи; некоторые могут выступать опылителями цветковых растений (пчелы); встречаются и хищники (осы). Многие из них ведут общественный образ жизни и устраивают большие гнезда. В целом перепончатокрылые вместе с двукрылыми являются высшим этапом развития класса насекомых в морфофизиологическом плане, по быстроте онтогенеза, широте использования разнообразных природных ресурсов и по форме поведения.  Большое значение имеют они в потреблении вредных насекомых, что используют в биологической борьбе с вредитефгми.

Отряд Двукрылые (Diptera). Крупный, самый высокоорганизованный отряд, насчитывает около 80 тыс. видов. Насекомые с одной парой перепончатых передних крыльев, голова очень подвижная; грудь большая; личинки безногие (рис. 54). Ротовые органы в виде хоботка, приспособлены для высасывания или слизывания, но строение его чрезвычайно разнообразно, что связано с различными типами питания. Наиболее полный набор ротового аппарата имеется у комаров, мошки и слепни также имеют колюще-сосущий ротовой аппарат. Полет многих двукрылых отличается высоким совершенством: ритм работы крыльев
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Рисунок  54. Комнатная муха (Musca domestica): А - яйца, Б, В - личинки разного возраста, Г - пупарий, Д - куколка, извлеченная из пупария, Е – имаго (источник: http://www.licey.net/bio/img/ zoology/diptera6.png)

необычайно высок - до 300 колебаний в секунду у комнатной мухи (Musca domestica), до 600 - у комара. Все это говорит о совершенстве мышечного аппарата крыльев и его нервной регуляции. Лапки снабжены парой коготков, под которыми есть присоски - эмподии. Пищевой режим разнообразный: многие в фазе имаго и личинки питаются гниющими растительными и животными остатками, чем способствуют более быстрому их разложению. Некоторые являются паразитами - кровососы и истинные паразиты, чьи личинки развиваются на теле других насекомых, птиц, млекопитающих. Есть среди них и хищники,например, ктырь (р. Asilidae) (рис. 55), личинки цветочные мух (р. Syrphidae). Значение двукрылых в природе и для человека разнообразно и необычайно велико. Они встречаются всюду и в больших количествах, активно участвуя в круговороте веществ в природе. Личинки многих видов способствуют быстрой переработке органической продукции - используют в качестве питания трупы животных, растительные остатки, листвой опад, участвуя в почвообразовательном процессе. Некоторые цветочные мухи играют заметную роль в опылении растений. Велик и их вред для человека. Прежде всего – это кровососы (комары, мошки, слепни), которые снижают работоспособность человека и продуктивность животных, а таже могут бытъ переносчиками различных заболеваний (малярия, сибирская язва, туляремия и др.). Вред животноводству наносят специфические вредители – оводы. Значительный ущерб сельскому хозяйству наносят также вредители растений, такие, как гессенская муха (Mayetiola destructor), шведская муха (Osinosoma frit).
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Рисунок 55. Хищная муха – ктырь (источник: http://www.voprosy-kak-i-pochemu.ru/wp-content/uploads/2014/10/ktyr.jpg)
Среди насекомых есть представители микрофауны, мезофауны и макрофауны. Влияние на насекомых почвы как среды обитания тесно связано с ее 3-фазностью - наличием структурных частиц разного размера, воздуха, заполняющего промежутки между этими частицами, почвенной влаги. Механические и структурные свойства почвы наиболее благоприятны у почв, покрытых растительностью, обладающих скважностью и аэрацией. Плотные глинистые почвы, в силу отсутствия этих свойств и вызывающие большое сопротивление при движении, слабо заселяются животными. На песчаных почвах и песках живут преимущественно насекомые, которые связаны с этим субстратом не питанием, а постройками для выведения потомства. Гнезда и норы строят на песчаных почвах перепончатокрылые (осы). Сыпучесть песка используют для улавливания добычи личинки муравьиного льва. Насекомые дышат почвенным воздухом, но пониженное количество водяных паров воздуха в самом верхнем горизонте почвы губительно для большинства из них. Поэтому в этом случае они опускаются в более глубокие слои почвы. Избыточная влажность и насыщение водой почвы для животных, дышащих атмосферным воздухом, неблагоприятны и могут вызвать пх гибель. В почвенном воздухе углекислоты больше, а кислорода столько же, сколько в атмосфере, но при большом количестве воды условия аэрации ухудшаются. При летнем затоплении почвы на 7—20 суток численность проволочников снижалась на 75—100 %, но проволочники длительное время могут поглощать кислород из воды. Однако в некоторых случаях даже длительное, в течение ряда дней и недель, насыщение водой почвы не уничтожает насекомых, а временное увлажнение является иногда необходимым условием для развития. Многие насекомые, в особенности гусеницы, требуют известного увлажнения почвы для образования коконов. Гусеницы лугового мотылька и хлопковой совки образуют коконы в почве, но при высыхании и затвердении поверхности почвы не могут пробуривать ее и погибают на поверхности от разных причин. Избыточное содержанке органических веществ неблагоприятно для насекомьгх вследствие повышенной кислотности почвы и других причин. Некоторые личинки щелкунов наиболее многочисленны в кислых почвах, а другие в щелочных. Ногохвостки устойчивы к низким температурам, активны в морозных почвах, а развитие яиц не прекращается до -2 °С. Термиты увствительны к дефициту влаги воздуха и к капельной воде. Многие лесные виды предпочитают относительно низкие температуры, высокую влажность и темноту, тогда как многие полевые виды предпочитают более высокие температуры, небольшую влажность и хорошее освещение. В некоторых случаях решающее значение могут иметь и другие сочетания факторов, которые больше соответствуют микроклиматическим условиям биотопа. Углекислота, выделяемая корнями растений, имеет значение для ориентации. Так, личинки некоторых долгоносиков, щелкунов и пластинчатоусых жуков перемещаются к источникам СО2. Чернотелки заселяют преимущественно почвы с содержанием СаСОз между 60 и 80 % с содержанием С от 5 до 10 %, предпочитают почвы с низким содержанием глины и высоким содержанием песка. Энтомофауна сильно засоленных почв во всех географических областях обычно обеднена и специфична. 
Большое влияние на распределение насекомых в различных почвах оказывает кислотность почвы. Прямое воздействие химического состава почвы на обитающих в ней насекомых осуществляется в основном через почвенные растворы. Большинство видов личинок проволочников в наибольшем количестве заселяют почвы с рН = 4—5,2, но есть среди них и виды, в массе встречающиеся на щелочной почве. Пшеничный комарик не заселяет почвы, если рН превышает 12, кислая почва также неблагоприятна для его развития. Чернотелки преимущественно развиваются в песках с рН от 7 до 8, избегая почвы более кислые. На почвообитающих насекомых большое влияние оказывает структура почвы, от которой зависит ее тепловой, возлушный и водный режимы, химический состав, а также рельеф поверхности почвы.

3 Адаптивные особенности строения, развития и образа жизни почвенных насекомых 
У насекомых - обитателей почв развиваются различные приспособления к почвенной среде. Адаптации выражаются в особом ритме жизненных циклов, сроках размножения, миграциях и таксисах. Наблюдаются также адаптации морфологического порядка: изменение формы тела, формы конечностей, редукция органов зрения, уменьшение разме¬ров тела. Анатомические адаптации проявляются в строении кутикулярных покровов, органов дыхания и выделения. Физиологические приспособления выражаются в особенностях обмена веществ, водном обмене и температурной адаптации. Специфические приспособления для жизни в почве выражаются в изменении конечностей, в движении в почве, в форме и покровах тела, в питании путем пропускания почвы через кишечник, в дыхании.

Мелкие насекомые чаще всего используют для передвижения скважины; крупные также часто используют скважины. Для личинок многих почвенных насекомых характерна удлиненная, червеобразная форма тела. У личинок некоторых жуков - щелкунов-проволочников — образуются дополнительные (ложные) сешенты. Например, у кардиофоруса (Cardiophorus sp.), удлиненная узкая форма тела, обладающего гибкостью, выгодна для продвижения между частицами и комочкам» почвы. Другая форма тела характерна для личинок жуков-долгоносиков (Curculionidae) и хрущей, обитающих в почве. Они имеют изогнутое в виде буквы C массивное тело: почву подгребают назад конечностями при движении, закупоривают ход, обеспечивая защиту от хищников.

В зависимости от характера движения в почве покровы тела могут быть твердыми, прочными. У многих видов отмечается сильное развитие кутикулярного слоя кожи, придающего прочность покровам. Особенно твердыми покровами обладают личинки некоторых щелкунов, чернотелок, жужелиц. У многих почвенных насекомых особую склеротизацию и прочность получают отдельные участки тела, которыми они упираются в стенки проделываемых ими ходов и которые участвуют в рытье ходов. У личинок хрущей или живущих в плотной почве проволочных червей прочный головной панцирь, так как раздвигание почвы происходит с помощью переднего конца тела; задний конец тела, имеющий специальные отростки, служит при этом опорой тела. У многих проволочных червей на 9 сегменте развиты очень характерные парные, чаще загнутые кверху, сильно склеритизированные, несущие зубцы концевые образования — уроподы, которые несут опорные функции и функции передвигания частичек почвы. В связи с особенностями передвижения проволочных червей в почве, в передней нижней части их головы развивается сильно склеротизированный вырост — назале. Концевые участки челюстей и ноги, участвующие в копании, у личинок жуков, медведок также сильно склеротизированы. Имеются хитинизированные щитки на тергите первого грудного сегмента и на последнем брюшном сегменте у гусениц бабочек, личинок многих жуков; такие же щитки небольшого размера у личинок хрущей на боках первого грудного сегмента и на выпуклых частях различных сегментов у личинок многих жужелиц. Личинки других жуков, например, чернотелок, рыхление почвы производят передними, более сильно развитыми конечностями. Они имеют ноги копательного типа, с расширенными, зубчатыми голенями. У почвенных личинок чернотелок на 9 сегменте брюшка развит особый вырост - подталкиватель или подпорка, что наблюдается и у личинок некоторых других жуков. Хорошо известен пример приспособительного изменения передней пары ножек для рытья у медведки. Среди насекомых, личинок мух и других двукрылых (комар-долгоножка) есть виды, способные сильно изменять толщину своего тела при передвижении. Часто у копающих насекомых уплощается, расширяется и приобретает зубцы передний край головы, как у многих жуков-навозников (священный скарабей). Для большинства почвенных насекомых характерно наличие на поверхности отдельных участков тела щитинок, шипиков, бугорков, выростов, позволяющих им удерживаться о стенки ходов в почве и подтягивать тело при продвижении.
Проницаемость кожных покровов почвенных насекомых находится в зависимости от рН среды, в щелочной среде она возрастает. У некоторых низших насекомых (Protura, Collembola) отсутствует трахейная система, и газообмен осуществляется через кожные покровы. 
Установлено, что устойчивое плодородие почв не может поддерживаться без деятельности комплекса почвенных животных, в том числе и насекомых. Сапрофаги и частичные сапрофаги. питаясь, вовлекают в круговорот веществ растительные остатки, благотворно влияют на процессы гумификации почвы, обогащают почву легко усваиваемыми растениями веществами. Роль насекомых-сапрофагов в разложении растительного опада и подстилки очень велика. Среди этих насекомых особенно важны ногохвостки, личинки мух и жуков. Они подвергают растительные остатки действию ферментов. Растения измельчаются, распадаются, прогрызаются ходами, увеличивается поверхность разрушенных остатков, что дает возможность поселения сапрофитных грибов. Обеспечивается полная минерализация растительных остатков, почва обогащается минеральными солями. Беспозвоночные ускоряют подстилки. Ногохвостки значительно ускоряют разложение органики, химически, и механически разрушая растительные остатки. Больше половины древесных остатков в лиственничках центральной Якутии разрушается муравьями. За 10—13 лет муравьи полностью разрушают древесные пни. Все это ускоряет круговорот веществ и интенсифицирует улучшение лесокультурных условий. Под влиянием деятельности личинок насекомых разлагающиеся растительные остатки обогащаются азотом. Вовлечение в почву органического вещества совершается при миграциях насекомых из одного горизонта почвы в другой. В растительной подстилке и в почве насекомые совершают суточные и сезонные перемещения и тем самым способствуют проникновению в почву органических веществ, перемешиванию слоев почвы. Они выносят частицы почвы из более глубоких слоев в верхние горизонты и, наоборот, заносят ее частицы вглубь.

Вертикальные и горизонтальные миграции насекомых сопровождаются прокладыванием ходов, это способствует увеличению скважности почвы, улучшению аэрации, проникновению влаги. Поселения термитов и муравьев (рис. 56). способствуют обогащению органическими веществами и изменению физического и химического режимов почв. Термиты регулируют влажность в своих гнездах, а муравьи поддерживают определенную температуру в камерах. Создание зернистой структуры почвы происходит при питании сапрофагов и при пропускании частиц почвы через кишечник. В результате чего происходит образование копролитов — органоминеральных комочков, обогащенных гумусом и минеральными солями. Эти насекомые благотворно влияют на структуру, аэрацию и гумификацию почвы, обогащают ее биологически активными веществами, ростовыми веществами группы. В и другими биогенными стимуляторами.
Жуки-навозники выполняют санитарные функции, уничтожая помет животных и закапывая его в почву. Некрофаги, использующие в пищу трупы животных, выступают также в роли санитаров в природных экосистемах. Например, муравьи-бегунки поедают останки насекомых, очищая от них поверхность почвы. 

Жизнь и деятельность почвенных организмов издавна привлекала внимание исследователей. Первые шаги в этой области сделаны нашими крупнейшими почвоведами Н.А. Димо, В.В. Докучаевым. П.А. Костычевым, Г.Н. Высоцким и др. Н.А. Димо еще в начале прошлого столетия подчеркивал, что насекомые в комплексе с другими беспозвоночными занимают особое место в образовании почвенного слоя земли, являющегося основой современной цивилизации. Перемещение почвенных слоев беспозвоночными - постоянный процесс, который является неотъемлемой частью почвообразования. Можно отметить, что почва за время своего существования неоднократно проходила через пищеварительную систему животных. Н.А. Димо считал, что для почв Средней Азии этот процесс осуществляется один раз в сто лет. Таким образом, полное перемешивание почвы совершается со скоростью, ощутимой для жизни одного поколения людей. Н.А. Димо уделял большое внимание изучению почвообразовательной деятельности муравьев в степи и термитов в пустыне. Свои наблюдения он сопровождал точными подсчетами и данными химических и физических анализов. Он обратил внимание на вынесение глинистых материалов муравьями из глубоких горизонтов почвы на поверхность. Часто эти материалы обогащены известью, и их вынос заметно изменяет химизм почв. В степях европейской части очень много муравейников с земляными конусами. Их объем достигает 26 мЗ/га. Если конусы муравейников разровнять, то вся поверхность будет покрыта этим материалом слоев в 3 см. В степях Нижней Волги муравьи, делающие гнезда в почве, только за 1 день выносят на поверхность 1122 кг почвы на гектар. Значение муравьев для человека не ограничивается только их почвосбразующей деятельностью. Они растаскивают в среднем 50 кг/га зерна, что соответствует половине посевного материала или 10 % урожая. Вынося материал из глубоких горизонтов, богатых кальцием, муравьи обогащают этим элементов корнебитаемые поверхностные горизонты. Непосредственно под муравейниками усиливаются процессы рассоления (на солончаках). Масштабы деятельности муравьев в степях юга Сибири по перемешиванию почвы столь значительны, что в 3 раза превосходят делювиальный снос. 
Для почвенной фауны пустыни характерна почвообразующая деятельность термитов. Термиты - общественные животные (рис. 56). Каждая их колония состоит из гигантской семьи. Они обычны во
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Рисунок 56. Термитник (источник: http://www.life-nature.ru/articles/8/article218.htm)

всех пустынных районах, в частности, в Африке. Северной Америке, Индостане, где строят обширные подземные гнезда и прокния. Можно выделить главные направления участия термитов в почвообразовании: они прокладывают ходы и выбрасывают при этом землю на поверхность, повышая скважность на 5—6 %; изменяют температурный, водный, газовый и солевой режим почв;  затаскивают растительный материал на глубину до 1,25 м, что способствует увеличению перегноя. Н.А. Димо подсчитал, что таким путем только в верхнем 10-сантиметровом слое содержание гумуса возрастает на 20—40 %, таким образом они поддерживают плодородие пустынных и близких к ним типов почв, широко используемых под пастбища. Но вблизи жилья человека эти насекомые истачивают деревянные части построек. Термиты не выносят полива и при орошении исчезают, однако вода но их ходам легко проникает в глубокие горизонты и может достигнуть водоносного слоя, поэтому для полива требуется в 2—3 раза больше воды, чем на участках без термитов. Кроме того, на месте термитников почва проседает, образуются воронки и становятся необходимыми мероприятия по выравниванию полей. В тропических районах они заменяют дождевых червей, как потребителей растительного опада. Но такая замена далеко не равнозначна, так как экскременты термитов легко размываются и из них выделяются вещества, цементирующие почвенные частицы. Поэтому аэрации почв термиты способствуют, только прокладывая ходы, которые, бывает, истачивают весь поверхностный слой.

Гнезда насекомых в почве могут представлять собой норки (некоторые осы, муравьи-жнецы, медведки), дупла (термиты) или пустые стебли (муравьи, тли). Общественные осы сами изготавливают материал (бумагу) для строительства своих гнезд. Некоторые насекомые поселяются внутри особых вздутий – галлов – на листьях, стеблях, почках или корнях растения: они впрыскивают в него гормоноподобное вещество, которое стимулирует неупорядоченное деление клеток и образование такой питательной «опухоли». Ряд тлей проводит в мешковидном галле с отверстием наружу всю жизнь. 
Таким образом, насекомые в комплексе с другими беспозвоночными играют большую роль в почвообразовательном процессе, что выражается в разложении растительных остатков, вовлечении в почву органического вещества, прокладывании ходов в почве, заглатывании частиц почвы и пропускании их через кишечник.
Вопросы для самоконтроля:

1. Перечислите основные отряды открыточелюстных насекомых, относящихся к почвенной мезофауне.
2. Назовите основные семейства отряда Прямокрылые, опишите основные черты строения и роль в почвообразовании.
3. Какова роль термитов в почвообразовании.

4. Назовите основные типы морфологических адаптаций почвенных насекомых.

5. Перечислите физиологические адаптации насекомых к почвенной среде обитания.

6. Назовите типы личинок насекомых.

7. Роль каких насекомых-сапрофагов в разложении растительного опада наиболее велика?

8. Какие типы гнезд наблюдаются у почвенных насекомых?
Лекция № 13

Тема: Тип Позвоночные (Tetrapoda). Роль позвоночных в почвообразовании

1 Тип Позвоночные (Tetrapoda) 
Представители типа Хордовые (Chordata, от греч. chorde – струна) – вторичнополостные билатеральные животные, для которых характерны следующие основные признаки: 1) на спинной стороне над кишечной трубкой имеется хорда (спинная струна), служащая осевым внутренним скелетом (эндоскелетом). Пожизненно хорда сохраняется у низших, а у высших позвоночгых животных она во взрослом состоянии заменяется, более или менее полно, сегментированной хрящевой или костной осью – позвоночным столбом или спинным хребтом, расчлененным на ряд позвонков. В период эмбрионального периода хорда образуется у всех животных; 2) над хордой расположен спинной нервный ствол в виде трубки; 3) наличие хотя бы на ранней жизненной стадии жаберных щелей; 4) сердце расположено с брюшной стороны тела. Глотка пронизана жаберными отверстиями, число которых варьирует. У низших групп они сохраняются пожизненно, а у других заменяются легкими, развивающимися как выросты брюшной части переднего отдела кишечника. Кровеносная система замкнутая, центральный пульсирующий орган помещается на брюшной стороне, может иметь сложную структуру из нескольких камер. 

Выделяют три (иногда – четыре) подтипа:  Tunicata – оболочники, или личиночно-хордовые, Acrania – бесчерепные, Vertebrata – позвоночные. Обитатели суши имеются только в последнем подтипе позвоночных, надклассе четвероногие. Позвоночные имеют определенные отличительные черты от других подтипов. Вокруг хорды развивается хрящевой или костный скелет, обычно дифференцированный на ряд последовательно расположенных позвонков, образующих позвоночный столб или позвоночник, служащий опорой и осью всему туловищу. Передний отдел центральной нервной системы расширяется, образуя сложно устроенный головной мозг, с развитием которого связано образование хрящевой или костной защитной коробки (черепа). Центральным органом кровообращения является сердце, расположенное на брюшной стороне туловища. Органы дыхания обособляются и образуют дифференцированные жабры или легкие. Наибольшее влияние на почвообразование оказывают четвероногие - норники: бесхвостые амфибии (жабы, чесночницы), птицы (береговые ласточки, земляные утки, ракшеобразные), млекопитающие (мыши, полевки, суслики, тушканчики, хомяки, хомячки, песчанки, кролики, землеройки, барсуки, лисы и др.). 

Земноводные (Amphibia) используют почву в тот или иной период жизни. Приспособления земноводных к образу жизни в почвенной среде связаны преимущественно со способностью зарываться в почву. К ним относятся жабы, чесночницы, червяги и другие (рис. 57). Даже типичные водные обитатели, такие как тритоны(семейство Саламандровые (Salamandridae) из отряда Хвостатые (Caudata), зимуют на суше под корнями деревьев, в заброшенных норах, под камнями, в кучах листьев. Представители отряда Бесхвостые (Anura) в большей степени связаны с почвой. Жерлянки (семейство Круглоязычные  Discoglossidae) в теплый период года держатся обычно в воде, но зимуют чаще всего на суше; чесночницы (семейство Pelobatidae) обитают по окраинам лиственных лесов с влажной рыхлой почвой, в садах и огородах, проводя светлую часть суток проводят, зарывшись в землю,а ночью выходят на поверхность и охотятся насекомых. Зимуют под землей в норах грызунов и насекомоядных; жабы  (семейство Bufonidae) по сравнению с другими амфибиями наиболее сухопутные животные - после периода размножения жабы покидают водоемы и живут в лесах, на полях, лугах, в садах и огородах. Активны в сумерках и ночью, днем зарываются в почву. Зимуют на суше под корнями деревьев, в норах и других укрытиях. Лягушки  (семейство Ranidae) в разной степени связаны с почвой  - травяная и остромордая лягушки все теплое время года, кроме короткого периода
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Рисунок  57. Земноводные (источник: http://sovunya2009.narod.ru.html)

икрометания весной, проводят на суше; озерная и прудовая лягушки не отходят далеко от воды и зимуют на дне водоемов. Перерывая массу листьев, разрыхляя поверхностные слои почвы земноводные оказывают воздействие прежде всего на структуру почвенного покрова.


Представители класса Пресмыкающиеся (Reptilia) - слепуны сухопутные, черепахи, песчаные удавчики, круглоголовки, гадюки, эфы, кобры, ящерицы большую часть времени проводят в почвенной среде и их роль в почвообразовании возрастает. Тело подразделяется на голову, шею, туловище, хвост и пятипалые конечности (рис. 58). Кожа сухая, лишена желез и покрыта роговым покровом, защищающим тело от высыхания. Рост животного сопровождается периодической линькой. Скелет прочный, окостеневший. Позвоночник состоит из пяти отделов: шейного, грудного, поясничного, крестцового и хвостового. Плечевой и тазовый пояса конечностей укреплены и связаны с осевым скелетом. Развиты ребра и грудная клетка. Мускулатура более дифференцирована, чем у земноводных. Развиты шейные и межреберные мышцы, подкожная мускулатура. Движения отделов тела более разнообразные и быстрые. Пищеварительный тракт более длинный, чем у земноводных, и четче дифференцирован на 
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Рисунок  58. Внешний вид ящерицы (источник: https://www.kursoteka.ru/course/2572/lesson/8417/unit/21535)

отделы. Пища захватывается челюстями, имеющими многочисленные острые зубы. Стенки ротовой полости и пищевода снабжены мощной мускулатурой, которая проталкивает крупные порции пищи в желудок. На границе тонкой и толстой кишок имеется слепая кишка, особенно хорошо развитая у растительноядных наземных черепах. Органы дыхания — легкие — имеют большую дыхательную поверхность за счет ячеистого строения. Развиты воздухопроводящие пути — трахея, бронхи, в которых воздух увлажняется и не иссушает легкие. Вентиляция легких происходит путем изменения объема грудной клетки. Сердце трехкамерное, но в желудочке имеется неполная продольная перегородка, препятствующая полному смешиванию артериальной и венозной крови. Большая часть тела пресмыкающихся снабжается смешанной кровью с преобладанием артериальной, поэтому интенсивность обмена выше, чем у земноводных. Однако пресмыкающиеся, так же как рыбы и земноводные, являются пойкилотермными (холоднокровными) животными, температура тела которых зависит от температуры среды обитания. Органы выделения — тазовые почки. По мочеточникам моча оттекает в клоаку, а из нее — в мочевой пузырь. В нем вода дополнительно отсасывается в кровеносные капилляры и возвращается в организм, после чего моча выводится наружу. Конечный продукт азотистого обмена, выводимый с мочой, — мочевая кислота. Головной мозг имеет больший относительный размер, чем у земноводных. Лучше развиты большие полушария переднего мозга с зачатками коры и мозжечок. Формы поведения пресмыкающихся более сложные. Органы чувств лучше приспособлены к наземному образу жизни. Оплодотворение только внутреннее. Яйца, защищенные от высыхания кожистой или скорлуповой оболочкой, рептилии откладывают на суше. Зародыш в яйце развивается в водной оболочке. Развитие прямое. Многие пресмыкающиеся  сооружают гнезда для откладки яиц, некоторые прикрывают яйца преющими листьями, изменяя как физический состав почв, так и обогащая ее органикой. 

Влияние представителей класса Птицы (Aves) на процессы почвообразования зависит от их строения, образа жизни и особенностей поведения. Тело птиц носит черты приспособления и специализации к определенному образу жизни и полету. От других классов позвоночных птицы отличаются наличием покрова из перьев, которые образуются кожей. Кожа у птиц лишена желез; у большинства птиц имеется одна кожная железа, расположенная с дорсальной стороны, у корня хвоста – копчиковая железа. Череп имеет вытянутые в клюв межчелюстные кости, которые одеты роговым чехлом и лишены зубов. Форма клюва зависит от предпочитаемой пищи. Череп имеет сильно вздутую черепную коробку с большими глазницами. Границы костей черепа у взрослой птицы практически незаметны из-за их полного слияния. В шейном отделе осевого скелета до 25 позвонков; шея у большинства видов очень подвижная. В грудном отделе часть позвонков плотно слита между собой, они соединяются с грудной костью при помощи ребер. От их заднего края в верхней части отходит костный крючковатый отросток, налегающий на следующее ребро, что придает особую прочность всей грудной костной коробке. Грудная кость широкая, снизу вдоль нее тянется выступающий вперед костный гребень, или киль. У некоторых видов он отсутствует (страусы, казуары, киви и др.). Позвонки поясничного и крестцового отделов полностью сливаются в единый сложный крестец. В его состав входит еще около 5 слившихся хвостовых позвонков. Затем идут свободные, подвижные, соединяющиеся с 4–6 сросшимися, образующие цельную копчиковую кость. Пояс передних конечностей изменен в крылья, покрытые обычно удлиненными перьями (рис. 59). Скелетная их основа представлена в плечевом поясе опорой каждого крыла, которой является воронья кость (коракоид), она соприкасается с передним краем грудины и
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Рисунок 59. Строение птицы (источник: http://gusevale1.narod.ru/ptuca.htm)

соединена связкой с саблевидной длинной лопаткой, идущей над ребрами. Впереди вороньих костей расположена дугообразная кость, представляющая собой сросшиеся ключицы. Скелетная основа самих крыльев представлена обычным набором костей: плечевой, локтевой, лучевой и костями кисти. Кисть имеет отклонение от типичного строения: уменьшается как число костей запястья, так и число пальцев. Первый и третий пальцы состоят из одной фаланги, а второй – из двух. Тело опирается на задние конечности, которые имеют своеобразные изменения. Все кости таза срослись в сложный таз, который соединен со сложным крестцом. Он плоский, широкий, открытый спереди и хорошо приспособлен для прохода крупных яиц. К нему присоединяются задние конечности. Они имеют относительно короткие бедренные кости. Далее следуют длинные голени, состоящие из слившихся большой и малой берцовых костей. К ним присоединяются цевки, которые состоят из сросшихся предплюсневых костей с костями плюсны. Задние конечности заканчиваются обычно четырьмя пальцами, из них три направлены вперед, а один отставлен назад. Органы дыхания слагаются из воздухоносных путей и легких, которые прирастают к грудной клетке, и воздушных мешков. Органы кровообращения у птиц включают 4-камерное сердце, способное к частым сокращениям от 200 до 1 000 и более раз в минуту. Центральная нервная система сложная, масса головного мозга больше спинного. Органы чувств развиты хорошо за исключением обоняния. На земном шаре обитает около 10 000 видов птиц.
Заметное влияние на почву имеют виды, которые живут в относительно плотных поселениях, располагая свои гнезда на древесных породах и в норах на земле. Норники (береговая ласточка, золотистая щурка, сизоворонка, обыкновенный зимородок и другие) создают крупные полости в почве, улучшая ее аэрацию, но в то же время это способствует эрозии почвы; ряд видов постоянно переворачивают верхние слои почвы в поисках корма (грачи, дрозды, скворцы, сойки, галки); черные дрозды, тетерева, огари, овсяницы, пеганки, пеночки и многие другие виды строят гнезда на поверхности почвы. Неоценима роль птиц в обогащении почвы азотом с их пометом, особенно в период скоплений на линьке, гнездовьях, пролете. Так, у деревьев, занятых колонией грачей, значительно увеличивается веточный опад. Погадки птиц в размокшем состоянии могут покрывать слоем 4–7 мм (до 40%) поверхности почвы, занятой колонией, а птичий помет – до 70%. Птицы воздействуют на растительный покров, питаясь семенами, плодами вегетативной массой растений или животными объектами, влияя на количество и свойства органической массы, поступающей в почву.  

Класс млекопитающие (Mammalia). Тело млекопитающих покрыто волосами, у некоторых видов волосяной покров во взрослом состоянии редуцируется, но он имеется во время эмбрионального развития. Кожа, покрывающая тело, состоит из двух основных слоев - поверхностного (эпидермиса), и более глубокого – дермиса, или кориума. В коже имеются многочисленные сальные, потовые железы. Кожа образует волосы, ногти, когти, копыта и рога. Детеныши выкармливаются молоком, млечные железы самок происходят из сальных кожных желез. Тело у большинства видов опирается на все четыре конечности. Органы слуха имеют три слуховых косточки, и есть наружная ушная раковина, которая у некоторых водных и роющих видов редуцируется. В осевом скелета у большинства видов 7 шейных позвонков. Грудной отдел обычно имеет 12–15 позвонков, К первым 7 присоединяются истинные ребра, соединенные с грудиной, остальные не соединены с ней. Поясничный отдел слагается из 2–9 позвонков с рудиментарными ребрами. В состав крестцового отдела обычно входит 4 позвонка. Первые два из них истинно крестцовые, а два других приросли из хвостового отдела. Число хвостовых позвонков варьирует, достигая максимум 49. Череп млекопитающих имеет крупную мозговую коробку, при этом число костей черепа меньше, чем у других животных. Зубные кости цельные, верхняя челюсть приросшая и неподвижная, нижняя – цельная и подвижно сочленена с черепом. Зубы дифференцированы и сидят в альвеолах. У многих видов в детском

возрасте сначала развиваются временные зубы, которые затем заменяются на постоянные. Всегда имеется лопатка, к которой прирастает воронья кость. Ключица имеется у большинства, но ее нет у хищных и копытных. Кровеносная система такая же, как у птиц, но у млекопитающих сохраняется левая дуга аорты. Легкие млекопитающих не прирастают к внутренним стенкам грудной клетки, и в дыхательной системе нет воздушных мешков. Грудная полость отделена от брюшной особой плоской мышцей – диафрагмой. Среди большого числа отрядов млекопитающих имеется только два отряда, которые оказывают заметное влияние на почву. Это отряды насекомоядных и грызунов.
Основные почвообитающие землеройные представители относятся к отряду грызуны (Rodentia), например, слепыш обыкновенный, слепушонка, цокор алтайский и отряду насекомоядные (Insectivora) - обыкновенный крот, златокрот, обитающие в почве. Все эти животные изменяют физическую среду эдафотопа и химических процессов при роющей активности и повышают биологическую активность почв. Большую роль в жизни почв играют норные млекопитающие. К норникам относятся животные, делающие в земле норы, чтобы защититься от врагов, запастись кормами и выводить потомство. Но корм они добывают на поверхности. К млекопитащим – норникам относятся суслики, тушканчики, кролики, сурки, песчанки, хомяки, барсуки, землеройки, лисы и др. Объем выброшенной ими из нор земли местами бывает значителен. Холмики у нор сурков и песцов зачастую определяют специфику ландшафта. На сурчинах изменяется состав растительности, так как на их поверхность выносятся минеральные частицы глубоких горизонтов почвы или материнской породы, часто засоленные. Многократно перерывая почву они способствуют смешиванию органических веществ с минеральными, а также повышению водо- и воздухопроницаемости почвы, что усиливает и ускоряет процессы разложения в почве органических остатков, в первую очередь улучшения условий обитания микрофлоры. Животные обогащают почвенную массу продуктами своей жизнедеятельности.

Настоящие землерои (геобионты) постоянно обитают в почвенном слое. К ним относится специализированная группа млекопитающих. Наиболее широко распространен европейский крот. Питаются кроты в основном почвенными беспозвоночными, особенно дождевыми червями. Иногда до 80 процентов их рациона составляют личинки насекомых, а в Западной Европе пищей им служат еще и плодовые тела грибов — аскомицетов. Кроты живут в лесах и лугах, избегая лишь сильно заболоченных участков и районов с высоким уровнем вечной мерзлоты. Различают несколько видов этих насекомоядных. Кроты выбрасывают на поверхность почву из глубин, поставляя тем самым в корнеобитаемый слой больше солей железа, алюминия и щелочноземельных металлов, чем их дает растительный опад. В тех лесах, где кротов много, площадь их ходов может составлять до трети всей площади леса, а объем — до 15 процентов 10-сантиметрового поверхностного слоя почвы. Роющая деятельность кротов очень важна для формирования почвенного профиля и растительного покрова в южной тайге и смешанных лесах, так как на рыхлой почве появляется большинство всходов древесных и кустарниковых пород. Кроме того, ходы, сделанные кротами, широко используются множеством лесных беспозвоночных, землеройками и всеми мышевидными грызунами.

В лесостепи, степях и пустынях обитают землерои из отряда грызунов. Это слепыши, слепушонки и цокоры, которые питаются сочными корнями растений (рис. 60). Все они прокладывают глубокие ходы, иногда на глубине до одного метра. Слепыши роют кормовые ходы в толще гумусового горизонта, который здесь имеет мощность 50—70 сантиметров, а гнездовые ходы — в подстилающих лесовидных суглинках. Весь гумусовый слой они перекапывают за 250—500 лет. Цокоры роют землю сильными короткими лапами с долотообразными когтями. Слепыши и слепушонки разрыхляют землю выступающими вперед мощными зубами, позади которых губы срастаются и образуют клапан, 
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Рисунок 60. Землерои из отряда грызунов (источник: http://www.tepka.ru/prirodovedenie_5/122.1.jpg)

который не дает земле попадать в рот. В степях Казахстана их холмики часто принимают за кротовины, но, в отличие от кротов-зоофагов, слепушонки питаются корнями трав, постоянно передвигаясь под поверхностью почвы, время от времени выталкивая холмики земли на ее поверхность. Слепыши довольно крупные зверьки — длиной до 35 сантиметров, а слепушонки намного меньше (10—13 сантиметров). В Африке и Юго-Восточной Азии живут другой землерой - бамбуковая крыса, выедающая в лесах и по берегам рек корни бамбука. В травянистых системах Северной Америки обитают грызуны гофферы, или мешотчатые крысы (это название они получили из-за больших защечных мешков), которые создают запасы корма в подземных кладовых, собирая пищу не только в толще почвы (корни и клубни), но и на ее поверхности.

Н.А. Димо и Б.А. Келлер (1907) установили, что нарытые сусликами холмики занимают около 2% площади полупустынных степей Саратовской губернии. Благодаря чему в почвах сохраняется весенняя влага, они обогащаются карбонатами, сульфатами и другими легкорастворимыми солями. В результате активной деятельности сусликов образовывались гряды длинных, плоских увалов, покрытых пышной растительностью. Исследования наглядно убеждали в том, что роющая и копающая деятельность животных может не только менять состав почвы, но и определять в какой-то степени общий ландшафт географических зон.

По мнению Н.А. Димо, почвообразовательная деятельность мышей негативно влияла на структуру солонцовых почв. Выбрасываемые животными на поверхность солевые массы усложняли рельеф почв, изменяли поверхностный сток вод атмосферных осадков. Участки солонцеватых и солонцовых почв, под влиянием деятельности полевых мышей, превращались во вторично солончаковые и одновременно на этих участках происходило нарушение дернообразования. А это явление также приводило к нарушению структуры почвы. Изменению ее физико-химических свойств.
В экосистемах млекопитающие выступают не только как консументы, но и как редуценты, высвобождая значительную часть энергии, заключенной в первичной продукции (). В виде непереваренных остатков у них выделяется от 10 до 40 % потребляемого растительного корма. Небольшая часть 1-2 % преобразуется в ткани тела, остальная 60 - 90 % полностью или частично расщепляется в процессе метаболизма и выделяется в окружающую среду в виде минеральных или простых органических соединений (СО2, Н2О, NH2, мочевина, метан и др.). В насыщенных сообществах саванн продукты метаболизма составляют около 40 % наземных продуктов растений. Из всего потребляемого млекопитающими азота и углерода, содержащегося в органических соединениях, около половины возвращается в виде конечных продуктов распада. Значит, в среднем в почву заново поступает до 40 % углерода и белкового азота. Большая часть потребляемых растениями элементов возвращается в почву уже готовой к употреблению растениями. Калий, потребляемый с растительной органикой, возвращается с непереваренными растительными остатками и мочой в почву в растворенном состоянии практически весь (до 60 %). В целом, млекопитающие могут высвобождать до 40 % химических элементов, связанных в наземной части растительных организмов, и возвращать их в биологический круговорот.
Крупные травоядные млекопитающие (олени, косули, сайгаки, лошади и другие) основное влияние оказывают на надпочвенный ярус за счет изъятия большой массы травяного покрова, воздействия на степной войлок (выпас) и постоянного выброса большого объема переработанной растительной массы (экскрементов).
Вопросы для самоконтроля:
1. Опишите механизмы воздействия земноводных и рептилий на почвообразование.

2. Какая экологическая группа млекопитающих оказывает наибольшее влияние на почвообразовательные процессы?

3. Опишите образ жизни кротов и сурков. В чем их сходство и отличия?

4. Перечислите травоядных млекопитающих. Раскройте механизмы  влияния разных видов травоядных на почвообразование.

Лекция № 14
Тема: Почвенная фауна и образование гумуса. Сообщества животных в почвах разных типов и почвенных зон 
1 Почвенная фауна и образование гумуса
Почвенные животные обитают в почвенной подстилке, растительных остатках, в верхних слоях почвы, вдоль корней растений, в пленочной и капиллярной воде. Распределение животных в почвенном профиле неравномерно. Наибольшее количество видов педобионтов и наибольшая их численность приходятся на почвенную подстилку и самые верхние слои (5-30 см глубиной). С продвижением вглубь почвы количество видов уменьшается, но появляются специфические виды и их комплексы, приспособленные к жизни в условиях с пониженным содержанием кислорода и органических веществ. Почвенная фауна включает представителей самых разнообразных по рангу таксонов животных.
К механическим воздействиям на почву приводят и разнообразные горизонтальные и вертикальные перемещения животных. При этом происходит разнос минеральных веществ, перемешивание почвенных слоев. Это способствует более равномерному распределению элементов в почве. Например, весь гумусовый слой почв луга в умеренных широтах за десять лет, по крайней мере, один раз проходит через кишечник дождевых червей. Почвенные животные участвуют и в биохимических процессах гумификации. Сапробионтные нематоды, личинки двукрылых и жесткокрылых принимают участие на разных этапах химических преобразований разлагающихся органических веществ.
На поверхности и в верхних горизонтах почвы органическое вещество под воздействием различных химических агентов и микроорганизмов разлагается с образованием почвенного гумуса - органической составляющей почвы. В почвообразовании принимают участие как почвенные, так и наземные организмы. Известна роль дождевых червей в формировании гумуса почв, копрофагов и детритофагов – в переработке органических остатков. Почвенные организмы перерабатывают живые и мертвые органические вещества растений и животных или поедают друг друга. Они взаимодействуют друг с другом, с корнями растений,  окружающей их средой обитания, образуя почвенную пищевую цепь. Питательные вещества и энергия передаются и перерабатываются в пищевых цепях, становясь в конечном итоге доступными растениям. Каждый почвенный организм играет свою роль в переработке живых растений, отмерших корней, животных и растительных остатков. Без почвенной пищевой цепи остатки отмерших растений и животных накапливались бы на земной поверхности, и питательные вещества стали бы недоступными растениям. Большинство питательных веществ, необходимых растениям, запасаются через разложение органических остатков в почве. Почвенные организмы разлагают органические остатки, преобразуя их в новые формы органических материалов и высвобождая углекислый газ в воздушную среду. Так как почвенные организмы поглощают органические вещества, они  накапливают питательные вещества в своих клетках. Этот процесс предотвращает потери питательных веществ, таких как азот, из корневой зоны. Когда они отмирают или поедаются другими организмами, органические вещества минерализуются и медленно переходят в почву в доступные растениям формы. Связывание питательных веществ и минерализация в почве происходят непрерывно, обеспечивая стабильность природных экосистем. Преобразуя огромное количество органики в доступную растениям форму, почвенные животные обеспечивают почвенное плодородие. В конечном итоге формируется почва – колоссальное природное богатство. 
Почвенные организмы формируют водоустойчивые агрегаты, которые более устойчивы к водной и ветровой эрозии, чем отдельные почвенные частицы. Материалом, которые склеивают почвенные агрегаты, в основном являются экскреты бактерий и водорослей. Экскременты животных - одна из составляющих почвенного гумуса. Многие почвенные животные заглатывают вместе с органическими пищевыми веществами минеральные частицы почвы, способствующие перетиранию в кишечнике пищи. Проходя через кишечник, минеральные частицы (глинистые, песчаные) перемешиваются, спрессовываются и склеиваются выделениями кишечника, образуя разной величины зернистые комочки. И чем их больше, тем плодороднее почва.  
Более крупные почвенные организмы прокладывают туннели в почве, формируют каналы и большие поры между агрегатами, повышая скорость проникновения воды и снижая водный сток. 
В почве протекают процессы синтеза и распада органики, при этом развиваются особые очаги гниения, называемые сапробионтной средой (сапробиосом). По сути сапробиос - это сложное биологический процесс, связанный с биогенными циклами азота, фосфора, серы, углерода и ряда других минеральных элементов. Циклы обусловлены многообразной деятельностью организмов, синтезирующих сложные органические соединения (белки, углеводы, жиры и другие), и организмов, возвращающих продукты распада этих веществ в почву в результате гнилостного распада тканей растений и животных. Синтетические процессы всегда связаны с процессами разрушения. Распад органики составляет основу характеристики сапробионтной среды. В почве сапробиос возникает очагами. Эти сапробионтные очаги образуются в местах попадания в почву отмерших частей растений или трупов животных. В таких очагах гниения всегда обнаруживаются специализированные группы организмов (бактерии, некоторые грибы, почвенные нематоды, личинки и взрослые стадии насекомых и т.д.). Их деятельность обеспечивает постепенный распад органических соединений до все более простых. Эти организмы возвращают в почву элементы, за счет которых происходит синтез сложных веществ, характерных для тканей животных и растений. Этот сложный процесс созидания и разрушения выражается в циклах главных элементов, участвующих в синтезе и распаде органических соединений, присущих живым формам и определяющих само понятие жизни. Сапробионтная среда есть процесс распада органического материала, осуществляемого специфическими, приспособленными к жизни в этой среде организмами. Кроме очаговости, важным признаком сапробиоса является динамичность. Сапробионтная среда всегда существует в ее изменениях и превращениях, конечным звеном которых является минерализация органики — возвращение бывших живых тел в почву. Сапробионтные процессы происходят в почве, и в ней живут организмы, участвующие в сложных процессах распада органических веществ. Сапробионтная среда мало калорийна и неустойчива, что предъявляет определенные дополнительные требования к ее обитателям.
Деятельность животных в почвах многообразна. Они не только непосредственно перерабатывают растительный опад, но и стимулируют активность микроорганизмов. При отсутствии животных микробы разлагают опад в два-шесть раз медленнее, он накапливается на поверхности, в лесах резко возрастает опасность пожаров. Рассеивая экскременты по поверхности и в толще почвы, животные разносят и микробов, создают благоприятные очаги для их размножения и деятельности.

Образование гумуса и деятельность микроорганизмов, грибов, клещей, насекомых и других компонентов почвенной биоты активизируется при взаимодействии с продуктами жизнедеятельности почвенных животных. Л. С. Козловская в Карелии описала своеобразные отношения между почвенными беспозвоночными и микроорганизмами на примере животных торфяных почв. При прохождении пищи через кишечник животных одни группы микроорганизмов стимулируются, другие подавляются. При этом либо стимулируется активность разрушителей клетчатки, либо, наоборот, разложение клетчатки подавляется и интенсифицируется трансформация соединений, содержащих азот, с последующим образованием молекул гуминовых соединений. В кишечнике сапрофагов создаются благоприятные условия для массового развития тех или иных представителей микрофлоры. В процессе трансформации органического вещества большое значение имеет деятельность микроорганизмов аммонификаторов, фиксаторов молекулярного азота и разрушителей клетчатки. Почвенные беспозвоночные успешно сожительствуют с представителями всех этих групп микрофлоры. Пропуская через кишечник массу растительных тканей, животные размельчают их и тем самым многократно увеличивают суммарную поверхность растительного материала, доступную микроорганизмам, а также воздействию воздуха и воды. С помощью собственных ферментов и ферментов симбиотических микроорганизмов беспозвоночные расщепляют целлюлозные компоненты клеток и высвобождают лигнин, который находится в сложном соединении с клетчаткой, что имеет большое значение для развития процессов гумификации органических остатков в почве. В ходе пищеварения в кишечнике почвенных беспозвоночных происходит частичная минерализация растительных остатков, а у некоторых групп - и частичная гумификация. Дождевые черви увеличивают площадь поверхности частиц растительных остатков на 75 %, а после панцирных клещей это увеличение достигает 500 000 % (Шовен, 1998).
Экологические приспособления проявляются в выборе наиболее подходящих условий для обитания. Выбор мест обитания осуществляется посредством вертикальных миграций по почвенному профилю и смены стаций обитания. Совершая вертикальные миграции в почве, животные заносят растительные остатки в глубокие горизонты и перемешивают органические и минеральные частицы. Передвижения животных способствуют и улучшению аэрации почвы, что в первую очередь стимулирует аэробные процессы разложения органических остатков. 
Большую роль играют общественные насекомые. Например, муравьи интенсивно роют ходы, перемешивают почву, увеличивают порозность и улучшают доступ воздуха к корням (Димо, 1955; Длусский, 1967; Salem, Hole, 1968; Levieux, 1976), содействуют минерализации древесных остатков (Дмитриенко, Петренко, 1964). На каштановых и солонцовых почвах, например, выбросы почвы из ходов муравьев составляют около 30 м³ на 1 га (Жигульская, 1966). Влияние муравьев на химический состав почвы прежде всего связано с внесением органических веществ в виде экскрементов, запасов пищи и отбросов. Отмечено, что в почве муравейников увеличивается количество гумуса и образуются гумусовые прослойки и пятна.

Самые многочисленные представители наземного мира, участвующие в почвообразовании – мыши, полевки и другие мелкие грызуны. Деятельность почвообразующих животных является одним из важнейших факторов почвообразовательного процесса. Уникальность этого зоологического фактора, взаимозависимый характер отношений между животным населением и почвой, являющейся как средой их обитания, так и продуктом их жизнедеятельности, определяет саму и специфику почвенной зоологии как области научного знания.

При исследовании почвообразовательных процессов и влиянии на них педобионтов важно определить величину биомассы, то есть узнать общий вес живого вещества, которое находится в почве на определенной площади, например, на 1 га. На гектаре среднеевропейской почвы содержится 115 500 кг органических веществ в сухом весе (Фог, 1948), из них 6368 кг приходится на живые организмы, 11 550 кг - на корневые системы, 97 582 кг - на инертную органическую материю (растительные остатки, трупы животных, перегной, коллоиды и т.п.). Вес живой фауны превышает половину веса корней. Очевидно, чем больше масса того или иного вида, тем больше ему надо пищи, тем больше потребляет он минеральных элементов и, в конечном счете, тем сильнее он воздействует на окружающую среду. Но животные размножаются с разной интенсивностью, поэтому правильнее сравнивать животных не по биомассе, а по показателям продукции. Так, биомасса коров, у которых за год рождается обычно один теленок, возрастает за год меньше, чем у мышей, которые успевают дать три поколения за то же время. Простейшие в почве на пастбищах обладают такой же биомассой, как и крупный рогатый скот, но успевают дать за год 50-100 поколений. Все это нужно учитывать.
В современный период интенсивно создаются новые почвенные формы антропогенного генезиса - агроземы, хемотехноземы, урбаноземы и другие. Это сопровождается изменениями биотической структуры на значительной части почвенного покрова планеты, что часто неблагоприятно для экосистем и губительно для человечества. Воспроизводство почвенного покрова и естественного хода почвенно-биологических процессов – одна из важнейших задач человечества. Решение этих вопросов тесно связано с изучением почвенных животных и их роли в почвообразовании.

Почва играет большую  роль в охране природы и здоровья человека. Почвенные организмы обеспечивают очищение почвы, перерабатывая пестициды и другие загрязнители. Гумус и микроорганизмы, населяющие почвы, способны поглощать, разлагать и нейтрализовать остатки гербицидов, ядохимикатов и радиоактивных веществ. Многие обитатели почвы имеют значение как опасные вредители сельскохозяйственных растений и леса, особенно личинки насекомых (хрущей, щелкунов, чернотелок и другие) и почвенные фитонематоды; в почве могут находиться также паразиты и возбудители болезней человека и животных.  
2 Сообщества животных в почвах разных типов и почвенных зон
Состав и структура сообществ почвенных организмов в различных природных ландшафтах Земли зависит от особенностей среды обитания. В. В. Докучаев указывал на зональный характер распределения почв (рис. 61), зависящий в первую очередь от 
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Рисунок 61. Почвенные профили разных типов почв
зонального распределения основных типов растительности, с которыми тесным образом связаны животные сообщества. Почвенная биота разных природных зон содержит специфические по видовому составу и структуре сообщества. Животный мир и растительный мир тундровых почв беден (Бабьева, Зенова, 1989; Гиляров, Криволуцкий, 1995; Стриганова, Порядина, 2005) из-за краткого периода вегетации, недостатка тепла, вечной мерзлоты, замедленной скорости биохимических реакций и вследствие этого относительно низких показателей органической массы. Общая фитомасса в тундре составляет до 50 т/га и состоит преимущественно из мхов и лишайников, а также зелеными и синезелеными водорослями. В тундре мало дождевых червей, и крупных беспозвоночных. Они живут на поверхности почвы или в мохово-лишайниковой дернине. В то же время микрофауна достаточно богата, но представлена в основном коллемболами – в отдельные периоды коллемболы могут сплошь покрывать отдельные участки поверхности почвы и в целом составляют до 25% суммарной зоомассы. Сравнительно много в тундре нематод и энхитреид, а также личинок двукрылых. На островах и водоемах в короткое тундровое лето образуются крупные скопления птиц, помет которых представляет существенный вклад как азотное удобрение. Из млекопитающих заметное влияние на почву оказывают лемминги и полевки. Эти грызуны прокладывают зимой ходы в моховой дернине и торфяном слое, выедая иногда всю растительность на значительных участках. Относительно меньшее значение имеют песцы, которые делают глубокие норы со многими выходами, чем способствуют более быстрому и глубокому оттаиванию грунта. Экскременты песцов и земля, которую они выбрасывают из нор, сильно изменяют почву и растительность около нор. Отсутствие многих групп животных, перерабатывающих растительный опад, при крайне низкой численности других почвообразователей приводит к накоплению слоя мертвых растительных остатков и образованию торфа.

В лесной зоне значительны запасы фитомассы: в тайге – до 250 т/га, в широколиственных лесах – 400 т/га. Разнообразны водоросли, но их суммарная биомасса невелика – до 20 кг/га. Из микроорганизмов особенно многочисленны грибы, суммарная биомасса мицелия которых может достигать до 10% сухой массы подстилки. В минеральных горизонтах много бактерий, участвующих в превращениях железа и марганца.

В лесных почвах с подстилкой из лесного опада животное население особенно многочисленно, хотя заметно различается в отдельных районах даже в пределах умеренного пояса. Обычны здесь дождевые черви, энхитреиды, личинки насекомых, многоножки, мокрицы, разнообразна микрофауна, широко распространены кроты. Состав почвенного населения лесов зависит от характера гумуса. Там, где гумус мягкий (мулль) и опад быстро разлагается и перемешивается, подстилка незначительна или отсутствует, а гумусовый горизонт достигает заметной мощности, отмечается обилие дождевых червей, кивсяков, мокриц, энхитреид и разнообразных личинок насекомых. В лесах с грубым гумусом (мором), где на поверхности долгое время сохраняется мощный слой подстилки, почвы населены по преимуществу мелкими организмами, особенно микроартроподами, энхитреидами, а из мезофауны — личинками двукрылых, дождевыми червями, кивсяками. Две последние группы, как и личинки жуков, в почвах с грубым гумусом представлены слабо. 

Суммарная зоомасса в подзолистых почвах составляет до 200 кг/га, в серых лесных почвах – до 800 кг/га, при этом численность дождевых червей возрастает от 200 экз./м2 до 300 экз./м2 в липовых лесах. Наиболее обильна почвенная фауна в почвах под широколиственными лесами — серых лесных, буроземах, черноземах. Здесь животные обитают на глубине до 1 метра, а микроорганизмы — до 2 метров. В лесах, особенно хвойных, многочисленны панцирные клещи (орибатиды) – до 60 000 экз./м2, тогда как в тундре они малочисленны. Столь же богата и еще более разнообразна почвенная фауна в широколиственных лесах субтропиков на желтоземах и красноземах. Здесь животные проникают на глубину до 40 - 50 сантиметров, так как дальше идут тяжелые переувлажненные глины. Животные здесь активны почти круглый год, а не шесть месяцев, как в серых лесных почвах. Многие за год дают не одну генерацию. В результате во влажных субтропиках под Ленкоранью мокрицы и кивсяки полностью перерабатывают лесную подстилку за несколько месяцев, экскременты этих животных нередко лежат сплошным слоем. 

Почвы степей представлены черноземами, южнее черноземов идут каштановые почвы. Годовой прирост растительной биомассы в луговых степях составляет около 140 ц/га, в сухих степях – до 100 ц/га, но общий запас фитомассы небольшой и составляет до 50 т/га, при этом преобладает подземная фитомасса, состаляя до 80% от общей фитомассы. Разложение фитомассы происходит преимущественно в почве, а не наее поверхности как в лесах. На поверхности почвы степей накапливающийся войлок и ветоь быстро минерализуются. Водоросли в степных почвах населяют преимущественно толщу почвы и представлены видами зеленых и желтозеленых водорослей. Общая масса водорослей в черноземах может достигать 190 кг/га. В степной зоне обитают характерные макромицеты (луговой опенок, шампиньоны и другие), при этом масса грибов близка к биомассе бактерий. В степи, по сравнению с лесом, численность животных в почве явно ниже, а биомасса меньше в три раза. Общая зоомасса в луговых степях составляет до 300 кг/га, в типичных степях – до 200 кг/га. Заметно отличается и состав населения, так как в степи меньше обитателей подстилки, меньше форм, питающихся гниющими растительными остатками, меньше панцирных клещей (4000 – 6000 экз./м2). В то же время в степи больше фитофагов (личинок хрущей, щелкунов, чернотелок), а из позвоночных — корнеедов. В отдельные годы биомасса одних лишь личинок хрущей может достигать 10 граммов на квадратный метр. Общая биомасса почвенных животных равна 20 - 30 граммам, причем 20 - 50 процентов приходится на долю дождевых червей, 15 - 25 процентов — на личинок хрущей; много также личинок насекомых, кивсяков, губоногих многоножек и т. д. С возрастанием аридности формируются каштановые почвы, фитомасса снижается до 100 ц/га, подземная фитомасса составляет 80 – 90 %. Водоросли образуют устойчивые сообщества диатомовых и синезеленых на поверхности почвы в виде корочек, большую долю микрофлоры составляют актиномицеты  споровые бактерии, общая зоомасса уменьшается. 

В степях выражены вертикальные миграции почвенных животных по почвенному профилю. Значительна роль млекопитающих в почвообразовании. Особенно заметна деятельность землероев, которая откладывает отпечаток на всю жизнь степи. Холмики земли, выброшенной сурками, слепышами и слепушонками на полях, бахчах, пастбищах, столь же характерны для естественного степного ландшафта, как и его растительность. В разложении подстилки в степи активно участвуют животные напочвенного яруса. Еще в прошлом веке заметили, что табуны диких лошадей копытами разбивали степной «войлок», обеспечивая его минерализацию и создавая условия для жизни новых растений. В отсутствие копытных ту же роль выполняют грызуны, а там, где и их мало, — насекомые. 

В степях особенно заметна почвообразующая деятельность муравьев. Еще в начале текущего столетия Н. А. Димо и другие почвоведы заметили, что муравьи выносят глинистые материалы из глубин земли на поверхность и это существенно изменяет химические свойства лежащих выше горизонтов. Для европейских степей типичны муравейники с земляными конусами. На одном гектаре их объем достигает 26 кубометров. В степях Нижней Волги муравьи, устраивающие жилье в почве, только за один день после сильного дождя выносят на поверхность 1122 килограмма почвы на гектар. Но и этим их роль не ограничивается, так как эти хищники являются мощными регуляторами численности беспозвоночных, отдельные виды играют значительную роль как потребители семян.

В сухих субтропиках на сероземах активная вегетация занимает короткий весенний период. В полупустынях запас фитомассы составляет до 50 ц/га, до 90 % которой приходится на подземные органы растенйи.До 80 % фитомассы ежегодно отмирает и минерализуется. В альгофлоре доминируют синезеленые водоросли, а также отдельные альгосинузии из зеленых, желтозеленых и диатомовых. Зоомасса составляет менее 50 кг/га, отсутствуют дождевые черви, немногочисленны панцирные клещи (до 500 экз./м2). И растительные, и животные группировки распределены неравномерно, мозаично и зависят микроклиматических условий.  В то же время эти почвы обладают высокой микробиологической активностью (обильно представлены актиномицеты и спорообразующие бактерии), но также только в весенний период.

Почвенная фауна и флора пустынь малочисленна и распределена крайне неравномерно. В формировании превичной продукции значительную роль играют водоросли (синезеленые и зеленые) и напочвенные лишайники – накипные и кочующие. Численность грибов незначительна. В пустынях нет дождевых червей (они встречаются здесь только на поливных землях и в поймах рек), кивсяков, мокриц подстилочного комплекса и многих других обычных в других зонах почвенных животных. В свою очередь здесь часто встречаются эмбии, скорпионы, пустынные мокрицы, термиты, слепозмейки, крупные геофилиды, сколопендры. Беспозвоночные обитают исключительно в толще почвы, в её глубоких горизонтах, где сохраняется высокая влажность воздуха и не так сильны перпады температуры. Лишь немногие животные способны в дневную жару сохранять активность на поверхности земли, большинство же поверхностных обитателей активны ночью, днем они прячутся в норках, под камнями, в трещинах почвы. Среди обитателей почвенного яруса особенно заметна деятельность мокриц и термитов. Пустынные мокрицы, по данным Н. А. Димо (1955), заселяют сероземы и другие плотные почвы пустынь в больших количествах. Нередко число их норок на одном квадратном метре доходит до 60 - 70, а самих мокриц — вдвое больше (в каждой норке живут две особи). Вес экскрементов и почвы, выброшенных при рытье норок, достигает внушительной цифры — 5800 граммов на квадратный метр. По химическим свойствам слои почвы сильно отличаются от поверхностных (в частности, это относится к количеству солей кальция), и влияние роющей деятельности мокриц на почвообразование становится очевидным. Мокрицы заселяют только гипсированные плотные сухие почвы, они не выносят ни орошения, ни ветра, развевающего поверхностный горизонт, так что по ним безошибочно можно судить о составе и характере почв. Мокрицы закупоривают отверстие норки своим телом, предотвращая высыхание (в глубине норки относительная влажность около 100 процентов, в то время как на поверхности — 15 - 20 процентов). Вся организация этих рачков приспособлена к экономии воды и к постоянному смачиванию жабр: множество бугорков и желобков на теле расположено так, что направляют к жабрам любую капельку воды. почвообразователем в теплых, но не злостно иссушенных пустынях являются и термиты. Термиты играют  исключительно важную роль в формировании вторичной продукции биогеоценоза, поскольку служат кормом для множества других животных. В южной Туркмении, например, во время массового вылета термитов ими питаются все мелкие птицы, хищные беспозвоночные, рептилии и даже лисицы и собаки. Весной всегда можно найти остатки термитов там, где кормились ночью скорпионы, фаланги, сколопендры и другие хищные  беспозвоночные. На поливных землях пустынь роль почвообразователей берут на себя дождевые черви; большое значение приобретают и почвенные простейшие.

Во влажных субтропиках, где формируются красноземы, состав биоты в занчительной мере сходен с составом биоты дерново-подзолистых почв. Очень высока численность грибов - микромицетов (они интенсивно разлагают целлюлозу), в том числе дрожжевых. В этих почвах с кислой средой зарегистрировано максимальное число орибатид (до 10 000 – 20 000 экз./м2). В желтоземах также наблюдается грибное разложение опада с участием почвенно-подстилочных беспозвоночных.

В интразональных почвах (луговые почвы, солончаки и другие, которые не образуют отдельную зону, но встречаются в любой природной зоне) и азональных почвах (почвы, формирующиеся под растительностью, характерную для соседних природных зон, например, островные леса или пустынные биотопы в степи) формируются сообщества, часто резко отличающиеся от зональных. Так, в поймах рек, пустынных оазисах наблюдается большое число влаголюбивых видов, на солончаках – население включает большое число галофилов –  специфическую группу галофильных жескокрылых, паукообразных, солеустойчивые одноклеточные зеленые, синезеленые, некоторые диатомовые водоросли. 

Особая группа сообществ занимает техноземы и агробиоценозы. Так, на поливных землях, получающих органические удобрения, быстро размножаются важнейшие почвообразователи – дождевые черви. Такое являение мы наблюдаеми  на частных огородах, присусадебных участках.

Продвигаясь с юга на север, почвенные животные меняют свои требования к почвам. На юге личинки широко распространенных насекомых заселяют влажные почвы тяжелого механического состава, а к северу они все более и более тяготеют к легким, хорошо прогреваемым субстратам. Второе обстоятельство связано с изменением глубины обитания почвенных животных: те виды, которые на юге прячутся в глубоких горизонтах, по мере продвижения на север перемещаются ближе к поверхности или в подстилку. Каждая природная зона, таким образом, характеризуется своим комплексом почвенных беспозвоночных, многие из которых являются сами активными почвообразователями и определяют характер почвенного профиля. Закономерная смена почвенной биоты наблюдается при формировании горных поясов, что прявляется в изменениях видового состава, численности и биомассы растительных и животных сообществ.


Существует определенная зависимость между типом почвы, естественным растительным покровом и животными сообществами, представленными преимущественно почвенными сообществами мезофауны. Это объясняется тем, что для диагностики почв микроскопические формы – простейшие и микроартроподы менее, полезны, так как почва для них выступает не как единая среда обитания, а система пор, капилляров, полостей, которые можно найти в любой почве. Среди простейших только раковинные амебы до последнего времени были использованы в качестве показателей почвенных условий, особенно в некоторых гидроморфных почвах. Их легче, чем других простейших, определять по строению их раковинок, которые хорошо сохраняются в почве. 
Состав комплексов микроартропод зависит не только от почвенных условий, но и от характера флористического состава растительности. Поэтому перспективно использование комплексов микроартропод не столько для диагностики почв, сколько для индикации повреждающих воздействий на почву. Из микроартропод наиболее хорошо изучены индикаторные свойства панцирных клещей. В частности, зональные типы почв России различаются по численности, биомассе, продуктивности, характеру вертикального распределения, спектрам жизненных форм и по фактическому составу населения орибатид.

Особенно ценны и удобны для индикационных работ в почвоведении комплексы крупных беспозвоночных (дождевые черви, многоножки, личинки насекомых), которые в меньшей степени космополиты, чем простейшие и микроартроподы. Они одни из самых точных индикаторов. Поскольку эти животные малоподвижны, ареал их распространения ограничен и целиком зависит от окружающей их среды. Наличие тех или иных видов, их количество, плотность популяций – все это помогает определить свойства почвы, составить ее характеристику. Ареалы видов крупных беспозвоночных более надежно изучены и характеризуются определенным комплексом почвенно-климатических условий. Есть много примеров индикаторного значения почвенных беспозвоночных. Так, стафилиниды рода Bledius и чернотелки рода Belopus показательны для солончаково-солонцового комплекса почв, многоножки-кивсяки, некоторые мокрицы и легочные моллюски служат индикаторами на содержание в почве извести. Это организмы-кальцеофилы. Вид дождевых червей Octolasium lasteum и некоторые виды проволочников (личинок щелкунов) также являются показателями высокого содержания кальция в грунтовых водах. В формировании бурых лесных почв большую роль играют диплоподы, мокрицы, моллюски, энхитреиды, сосредоточенные в лесной подстилке и перерабатывающие опад. В серых лесных почвах значительное влияние на формирование профиля оказывают крупные сапрофаги – дождевые черви, связанные с минеральными слоями почвы, куда они вовлекают растительные остатки. Индикатором плотных суглинистых почв на юге Европейской части России может считаться жук-кравчик (Lethrus apterus); восточная его граница проходит по реке Дон, песчаные террасы которого служат непреодолимыми препятствиями для этого бескрылого насекомого. Кравчик не имеет возможности поселяться на песчаных почвах, потому что должен рыть вертикальную норку, в которую жуки силосуют корм для личинок.

Индикаторами песчаных почв служат личинки муравьиных львов рода Mirmeleon, а в более южных районах крупные Palpares, которые обитают только на песках и мелких супесях. Использование этих животных как индикаторов механического состава почвы может быть почти идеальным. 

Мраморный хрущ (Polyphilla fullо) может рассматриваться как псаммофил, обитатель легких почв. На юге Европейской  части России – это обитатель песков. Надежным индикатором легких почв считается чернотелка, песчаный медляк (Opatrum sabulosum). В этом названии, несомненно, проявилась замечательная наблюдательность описавшего этот вид выдающегося натуралиста К. Линнея, встречавшегося с этим жуком как с песколюбивым видом. В определенных ландшафтных зонах почвенные животные хорошо известны как местные показатели механического состава почв. Так, например, Фидлер (1936) для разных районов Англии  установил приуроченность отдельных видов личинок хрущей к почвам определенного механического состава. Оказалось, что распространенные 3 вида хрущей довольно хорошие индикаторы: личинки темного хруща селятся на легких супесчаных почвах, июньского хруща – на легких суглинках, личинки майского жука селятся на тяжелых почвах. Удобный объект индикации механического состава почвы – жуки-жужелицы.

Животные служат показателями обилия в почве органических остатков и характера накопления гумуса. Это наиболее заметно на лесных  почвах. Установлено, что в подзоне смешанных лесов в Европейской части России в почвах, где формируется грубоволокнистый кислый гумус, преобладают личинки щелкунов рода Athous, а в почвах с нейтральным гумусом – личинки рода Dalopius. В еловых лесах, где образуется только кислый гумус подстилки, распространен только один вид дождевых червей – Dendrobaena octaedra. Наблюдается ясная зависимость состава и распространения животных от реакции среды и солевого режима почвы. Показателем кислотности почвы могут служить развивающиеся в почве насекомые. Так, личинки щелкунов Agriotes obscurus и A. lineatus многочисленны в почвах с кислой реакцией (рН 5), а личинки рода Limonius предпочитают почвы щелочные (рН 7-8). 
Имеется тесная связь комплексов почвенных беспозвоночных со степенью засоленности почвы. Так, показателями засоленности почвы могут служить мелкие личинки жуков сем. Heteroceridae. Свойственны засоленным почвам жуки-стафилиниды рода Bledius, роющие на солончаках норки, в которых запасают для потомства растительные остатки. В солонцовых почвах степной зоны индикационное значение имеют чернотелки рода Belopus. Индикаторами засоления пойменных почв могут надежно служить С-образные личинки листогрызов подсемейства Eumolpinae. Хороший показатель засоленности почв – это не только встречаемость определенных видов животных, но и отсутствие широко распространенных видов. Так, в солончаках не встречаются дождевые черви ни в хлоридных, ни в сульфатных.
В целом, принцип биологической диагностики почв основан на понимании почвенной среды обитания как единой системы с населяющими ее популяциями разных видов. В зависимости от сочетания природных факторов, определяющих почвообразовательный процесс, разные почвы различаются по составу своей биоты, направленности биохимических превращений и содержанию тех химических компонентов, которые являются продуктами этих превращений или их агентами. Соотношение подстилочных и собственно почвенных крупных форм сапрофагов может помочь в решении вопроса о направленности почвообразовательного процесса. 


Вопросы для самоконтроля:

1. Где концентрируются крупные почвенные беспозвоночные в тундровых почвах?

2. В какой природной зоне отмечается наибольшая плотность почвенной мезофауны?

3. Какие группы животных характерны для степной зоны? Охарактеризуйте почвенную мезофауну степной зоны.
4. На каких почвах поселяются мокрицы? Ответ поясните.

5. Почему крупные почвенные беспозвоночные являются хорошими индикаторами почвеннх условий?

Лекция № 15

Тема: Методы экстракции и изучения почвенной мезофауны. Проблемы сохранения почвенной биоты 
1 Методы экстракции и изучения почвенной фауны 
Почвенная мезофауна изучается разнообразными методами. Наиболее распространены метод почвенных раскопок, метод просеивания подстилки и почвы, а также метод ловчих канавок и ловчих цилиндров для изучения обитателей поверхности почвы и растительного опада.

Почвенно-зоологические пробы. Выбирают наиболее типичные участки, на которых закладывают пробные площадки. Размер площадок: 25 см х 25 см, 50 см х 50 см или 100 см х 100 см. Во влажные сезоны размер площадки обычно не превышает 50 х 50 см. Глубина взятия проб определяется характером вертикального распределения беспозвоночных животных. Обычно почва выкапывается послойно (0 - 10 см, 10 - 20 см, 20 - 30 см) и выкладывается на клеенку. Расположение учетных площадок на участке может быть по диагонали, в форме буквы  Z, крестообразно или методом случайного отбора.

Последовательность при проведении работы следующая: отметить границы площадки; от внешних границ отгрести опад, подстилку; расположить рядом с участком с одной или двух сторон клеенку или плотную ткань; подстилку внутри площадки и растительный покров осторожно снять, разместить на клеенке и выбрать беспозвоночных в подготовленную емкость с этикеткой с указанием места и даты сбора, номера площадки; удалить растения, осмотрев их корни. Послойно разобрать почву, разминая ее руками, встреченных животных выбрать и зафиксировать в отдельные флакончики с 2 - 5% формалином или 70% спиртом (кроме дождевых червей и моллюсков). В каждую емкость положить этикетку с указанием места и даты сбора, номера площадки, глубины взятия образца. Образцы на исследуемом участке берутся со всех вариантов рельефа с учетом разнообразия растительного покрова (обычно 10 - 12 проб на исследуемый участок). Дождевых червей и моллюсков учитывают отдельно. Дождевых червей (если нужно для определения) фиксируют особым способом: сутки выдерживают в чашках Петри на влажной фильтровальной бумаге для опорожнения кишечника, затем умерщвляют в ванночках 2% формалином, обтирают ватой, закладывают в пробирки, заливают 5% раствором формалина с глицерином: 5 частей 40% формалина, 1 часть глицерина, 94 части воды (Фасулати, 1971). Пробы берут до нижнего предела встречаемости беспозвоночных. Численность животных пересчитывают на единицу поверхности (1м2), а также вычисляют отклонение средней арифметической (при этом статистические расчеты проводят по числу встреченных животных в пробе соотвествующего размера). Для изучения вертикальных миграций отбор почвы и беспозвоночных проводят послойно с шагом в 10 см. После взятия пробы кратко описывают почвенный разрез, замеряя генетические горизонты. 

Метод просеивания почвы и подстилки на ситах. Применим для изучения обитателей подстилки и рыхлых субстратов. Взятие образца подобно описанию почвенных раскопок. Разбор проб проводится с использованием колонки почвенных сит (диаметр отверстий 0,25, 0,5, 2,0 и 5,0 мм), дна и крышки. На крупное сито помещается порция анализируемого субстрата, закрывается крышкой и энергично встряхивается. Затем просматривают каждое сито, находящихся на них животных фиксируют. Этот метод позволяет проанализировать большее количество проб в сравнении с ручной разборкой. Результаты заносятся в таблицу.


Метод учета беспозвоночных ловушками Барбера, ловчими канавками и приманками. Ловушками Барбера (ловчие цилиндры/банки объемом 0,3 - 0,5 л, стеклянные или пластмассовые), ловчими канавками и приманками учитывают активно перемещающихся по поверхности почвы животных (пауков, жужелиц, стафилинид, навозников и других) - герпетобий. Часто в этом случае отлавливаются активные ночью беспозвоночные. Этот метод применяется для относительного учета численности беспозвоночных по их суточной активности – динамической плотности населения беспозвоночных. 
Отлов герпетобионтов используется для выявления состава фауны, соотношения таксонов в данном биотопе, выявления сходства и различий с фауной и населением других биотопов, сезонной и суточной динамики численности видов в разных биотопах, зависимости состояния фауны от воздействия различных факторов, в том числе и антропогенного. 


Ловушки Барбера вкапывают так, чтобы верхний край банки  находился на одном уровне с почвой. Внутренние края банок должны быть чистыми и гладкими, чтобы попавшие туда животные не смогли выбраться наружу. В выбранных биотопах чаще всего вкапываются в одну линию по 10 стеклянных банок на расстоянии 2,5, 5 или 10 м друг от друга. Банки устанавливаются сухими, или с небольшим количеством почвы/подстилки, или в банки после установки их в почве на 1/3 заливается жидкость, иногда используются приманки, в том числе пахучие жидкости. Если это вода, то ловушки следует проверять ежедневно. Можно использовать фиксирующую жидкость (спирт, формалин и др.). Лучше использовать слабые растворы (например, 3%) формалина, этиленгликоля или уксусной кислоты, обладающие привлекательными запахами (для некоторых жуков). Фиксирующие свойства растворов позволяют увеличить период между выборками. Желательно над банкой устанавливать крышечку из жести на отогнутых от основного полотнища полосках или использовать подручные средства (например, устанавливать кусочек коры на воткнутых треугольником палочках). Это предохраняет от заполнения банок дождевой воды, препятствует вылету из банок крылатых насекомых. Жидкость в банки необходимо по мере надобности добавлять. Отловленных таким образом насекомых выбирают из банок с помощью пинцета, помещают в морилки, а затем раскладывают на матрасики. В этом случае перед укладкой в коробку необходимо тщательно просушить материал на матрасиках.

Метод ловчих канавок. Канавки имеют глубину 7 - 10 см от поверхности почвы, длина их не более 3 - 4 м. Стенки вертикальные, гладкие. Принято сочетать канавки с ловчими банками, с размещением последних на концах канавки и на пересечении канавок. Проверяют ловушки Барбера и канавки один раз в сутки в утренние часы. Результаты заносят в тетрадь.

Для более полной характеристики фауны беспозвоночных животных – обитателей поверхности почвы отлов дополняется сбором членистоногих под камнями, стволами, крупными ветвями и другими укрытиями. 

При изучении фауны герпетобионтов применяют также отлов на притеняющие приманки. Для этого готовят из смеси диких злаковых или сорных растений пучки по 2 - 3 горсти каждый. Раскладывают полученные притеняющие приманки на площади 30 см2  с высотой пучка 10 - 15 см. В разных биотопах (но чаще в антропоценозах) раскладывают в одну линию по 10 приманок на расстоянии 10 м друг от друга. Утром и вечером ежедневно выбирают всех жуков, собравшихся под травой. Кроме типичных герпетобионтов в сборах обычно бывает много жуков-щелкунов.

Изучение фауны подстилки. В биотопах ранней весной (когда только сошел снег и подстилка еще не просохла) или поздней осенью с помощью металлической рамки ограничивают участок подстилки площадью 1 м2. Далее, аккуратно разбирая листья и осматривая их с обеих сторон, собирают всех беспозвоночных и помещают в морилку. В каждом биотопе берется 10 проб. Таким образом можно установить состав фауны подстилки, соотношения таксонов, сезонную динамику численности видов в разных биотопах, зависимость состояния фауны от воздействия различных факторов, при этом выявляются как зимующие виды, так и типичные герпетобионты.

2 Проблемы сохранения почвенной биоты
Почва – это один из основных невозобновляемых природных ресурсов, сохранение которого в наибольшей степени связано с сохранением разнообразия почвенного покрова и природных механизмов, поддерживающих естественное почвенное плодородие.

Формирование определенных почвенных горизонтов почв является результатом элементарных почвенных процессов, происходящих постоянно и последовательно: накопление органических остатков на поверхности почвы (образование степного войлока, лесной подстилки, торфа); гумусово-аккумулятивный процесс (накопление органо-минеральных соединений и зольных элементов в верхних горизонтах); засоление почвы (передвижение солей в растворённом состоянии с последующим выпадением из раствора); рассоление почвы (вынос растворённых солей в нижние горизонты или за пределы почвы); оглинивание, или превращение первичных минералов во вторичные глинистые минералы (разложение первичных минералов и синтез вторичных); иллювиальные процессы (растворение различных веществ в верхних горизонтах почвы, перемещение растворов в более глубокие горизонты с осаждением некоторых веществ и их аккумуляцией); лессиваж - передвижение под влиянием силы тяжести мельчайших твёрдых частиц в составе суспензии; оглеение (восстановление элементов с переменной валентностью, в первую очередь железа и марганца, и связанное с этим обесструктуривание почвенной массы), осолонцевание, осолодение, оподзо-ливание, ожелезнение, ферралитизация, педокриогенез и другие.

Для интенсификации формирования почв и повышения их плодородия используется метод обогащения почв полезной почвенной фауной, а также применением компостов, обогащённых полезными видами. Наиболее разработан и широко распространен метод внесения вермикультуры и биогумуса.

В настоящее время в связи с развитием технологии разведения дождевых червей из английского языка в русский пришло множество слов (корень от латинского названия "черви" – vermes): вермикомпост, вермикультура, вермикомпостирование, вермикультивирование, вермитехнология, вермибокс (вермиящик), вермиконтейнер, вермиреактор, вермисубстрат, вермикорм, вермиложе, вермигумус и т.д. Известный индийский ученый профессор С. Исмаил ввел новый термин вермикология, то есть наука о дождевых червях, которая дала теоретическую основу для рециклинга органических отходов как в промышленном масштабе, так и домашних условиях, для повышения плодородия почв. 


Естественный признак здоровья почвы, ее плодородия - наличие в ней дождевых червей. Чем их больше, тем почва более здорова и плодородна. При плотности популяции 100 особей/м2 и общей их массе 50 г/м2 почвы, черви проделывают на этой площади за 210 дней летнего периода около 1000 м тоннелей (ходов) и делают почву рыхлой, водо- и воздухопроводной. При прокладке своих ходов, они поглощают часть почвы с диспергированной в ней органикой в качестве корма и выделяют обогащенные органикой копролиты. За сутки они перерабатывают до половины и более своего веса. 

Без органической системы земледелия добиться повышения плодородия почвы не удается. Это направление называется агроэкологией и направлено на возобновление жизни почвенных червей и другой мезофауны и микрофлоры — главных воспроизводителей плодородия почвы. 
Почвенная фауна – неисчерпаемый, хотя и мало используемый ресурс для биологических методов мелиорации почв, регуляторов численности вредителей сельскохозяйственных растений и лесных пород. Особенно актуально это для культур закрытого грунта, где урожай некоторых растений зачастую нельзя вообще получить без использования биологических мер борьбы с вредителями. Повышение почвенного плодородия связано с повышением биологической продуктивности почв.
Лучшей стратегией для поддержания почвенной пищевой цепи является надлежащее управление растительными сообществами. Растительная продукция и снабжение органическим материалом могут поддерживаться или повышаться посредством временного выпаса, правильной частотой выпаса и контролем количества изъятия растительности. Если в растительных сообществах происходит перевыпас, количество надземного растительного материала и корней и, соответственно, пищи для почвенных организмов снижается. Кроме того, в результате разрушения и эрозии подстилка с пастбищ сдувается на окружающую территорию. Потери органического материала снижают активность почвенной биоты в местообитаниях, где происходит разрушение подстилки.

Необходимо не допускать уплотнения почвы, которое уменьшает крупные поры и ходы. Это снижает суммарное число местообитаний для нематод и более крупных почвенных организмов. Уплотнение также может быть причиной того, что почва становится анаэробной, увеличивая потери азота (нитрогена) в атмосферу.   

Пожары также уничтожают некоторых почвенных организмов, а также снижают их пищевые ресурсы. Отрицательно на сообщества почвенных беспозвоночных влияют пестициды, гербициды, инсектициды, а также фунгициды и фумиганты. 

Почвенная биота размножается быстро, когда органический материал, корни и растительные остатки, их пищевые ресурсы, достаточны и почва влажная и теплая. Сезонные изменения биологической активности совпадают со стадиями роста растений, отхождением растительных остатков и отмиранием корней. Для своей активности бактерии нуждаются в пленках воды в почвенных порах. При иссушении почвы бактерии и грибы прекращают свою активность. 

Вклад почвенных беспозвоночных в поддержании жизни экосистем  значителен. Было установлено, что взаимодействие между почвенными фаунистическими и микробными сообществами чрезвычайно важно для поддержания скорости разложения и циркулирования питательных веществ. Группы беспозвоночных, имеющие относительно большие размеры (мезо- и макрофауна), усиливают гумификацию органического вещества. Исследования показали, что не только дождевые черви, но и другие систематические группы почвенной фауны, особенно в засушливых местообитаниях, или, наоборот, на очень влажных участках играют важнейшую роль в почвенных процессах. 

Почва, которая сегодня дает нам продукцию, создавалась миллионы лет без помощи человека. Это может продолжаться еще миллионы лет, если не нарушать ее природные циклы. Плодородные почвы содержат около 93 % минеральных частиц и 7% биоорганических субстанций. В свою очередь биоорганическая часть  содержат до 85 % гумуса, 10 % корней и 5 % эдафона (живых почвенных организмов). Эдафон сам по себе представляет целый мир, содержащий микробов, грибы, бактерии, дождевых червей, микрофауну и макрофауну. Их соотношение в гумидных районах представляет собой следующие показатели: грибы/водоросли – 40%, бактерии/актиномицеты – 40 %, дождевые черви – 12 %, микро/мезофауна – 3 %, макрофауна – 5 %. 

Учитывая ведущую роль почвенной биоты в почвообразовании и поддержании плодородия почв, необходимо внедрение новых биотехнологических способов восстановления живого вещества деградированной почвы агробиологическими методами для поддержания функционирования природных экосистем. Усилия по восстановлению и повышению плодородия почв должны включать восстановление физической и минеральной структуры и процессов, способствующих гумусообразованию за счет восстановления естественной почвенной пищевой цепи и активизации жизнедеятельности почвенной биоты.

Вопросы для самоконтроля:
1. Опишите метод взятия почвенно-зоологических проб.

2. До какой глубины закладывают почвенные пробы для изучения почвенной мезофауны?

3. Что такое послойная выборка почвенных беспозвоночных? Для каких целей она применяется?

4. Какие фиксаторы применяются в ловушках Барбера?
5. Что такое "вермикультура"?
6. Перечислите методы агроэкологии по повышению плодородия почв?
7. Для чего необходимо поддерживать почвенную пищевую цепь?
8. Какие факторы отрицательно влияют на жизнь почвенных организмов?
9. Какие условия способствуют быстрому развитию почвенной биоты?

Заключение


Почвенная биота – сложнейший комплекс взаимосвязанных между собой и окружающей средой живых организмов, участвующих в почвообразовании. Они представляют собой такое разнообразие живых форм, какое не встречается ни в одной среде жизни. Кроме того, плотность населения разных размерных групп почвенных организмов составляет от десятков до нескольких сот миллионов особей, обитающих на 1 м2 или в 1 г почвы. В курсе "Почвенная зоология" изучается животный мир почв – от простейших до крупных беспозвоночных и позвоночных животных, почва как среда обитания, история становления почвенной зоологии как науки. 


В заключительной главе рассмотрены вопросы управления почвенными сообществами для поддержания наиболее важного показателя почв – почвенного плодородия. Приведены основные термины и понятия.


Пособие предназначено для студентов ВУЗов, изучающих зоологию, энтомологию, экологию, почвоведение, а также специалистов научно-исследовательских и природоохранных организаций в целях изучения курса "Почвенная зоология" и смежных курсов естественнонаучного цикла.
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Глоссарий
Адаптация - приспособление в процессе эволюции строения, функций, поведения организмов (особей, популяций, видов) к определенным условиям существования.

Анаэробы — организмы, живущие при отсутствии свободного кислорода. 

Аэрация почвы - газообмен почвенного воздуха с атмосферным, при котором почвенный воздух обогащается кислородом, а надземный - углекислым газом.
Биологическая активность почв - совокупность биологических процессов в почве, о которых судят по интенсивности дыхания почвы (потребление кислорода, выделение углекислоты), ферментативной активности почвы и другим показателям.
Биом (biome) - крупное системно-географическое (экосистемное) подразделение в пределах природно-климатической зоны (и природного пояса - биозоны).
Биомасса - выраженное в единицах массы или энергии количество живого вещества тех или иных организмов, отнесенное к единице площади или объема.
Биота - исторически сложившаяся совокупность видов живых организмов, объединённых общей областью распространения в настоящее время или в прошедшие геологические эпохи.
Биоценоз - это исторически сложившаяся совокупность животных, растений, грибов и микроорганизмов, населяющих относительно однородное жизненное пространство (определённый участок суши или акватории), и связанных между собой и окружающей их средой.
Буфферность почвы - большая или меньшая способность почвы (или почвенных растворов) сохранять реакцию среды (pH) при действии кислот или щелочей.
Галофил - организм, приспособившийся к жизни в местообитаниях с повышенным содержанием солей.
Галофит - растение, обитающее на засоленных почвах и горных породах.
Геобионт - организм, обитающий в почве.

Геоксен — животное, находящее в почве или подпочве временное укрытие или убежище.

Геофил - организм, часть жизненного цикла которого протекает в почве или грунте.
Гигрофил — наземное животное, приспособленное к обитанию в условиях повышенной влажности.

Гигрофит - наземное растение, приспособленное к обитанию в

условиях повышенной влажности.

Гумификация - биохимический процесс превращения продуктов разложения органических остатков в гумус при участии микроорганизмов, воды и кислорода.

Гумус - высокомолекулярное органическое вещество почвы, образующееся вследствие разложения растительных и животных остатков и продуктов жизнедеятельности - перегноя. Состоит из гуминовых кислот, фульвокислот, гумина и ульмина.

Гумус активный (муллевый) - гумус, состоящий из высокодисперсных органических веществ от светло-бурой до темно-бурой, почти черной окраски, образующих гомогенную массу с минеральной частью почвы.

Гумус валовой - общее содержание органических веществ в почве.

Гумус грубый (мор) - гумус, состоящий из отмерших, частично разложившихся растительных и животных остатков.

Гумус модер - гумус, состоящий из значительно (но не полностью) гумифицированных, разложившихся и фрагментированных растительных остатков, окрашенных преимущественно в желтые тона.

Гумусообразование - процесс превращения исходных материалов растительного и животного происхождения, сопровождающийся образованием новых, специфической природы, гумусовых веществ.
Дерн - поверхностный слой почвы, густо пронизанный непереплетенный живыми и отмершими корнями и корневищами растений.
Деструкторы - организмы, главным образом бактерии и грибы, в ходе всей жизнедеятельности превращающие остатки орга¬нических веществ в неорганические.
Детрит - 1) мелкие частицы остатков организмов и их выделений в водной среде (взвеси в воде или осадки на дне водоема); 2) мельчайшие частицы органики.

Детритофаги — организмы, питающиеся детритом.
Копробионт - обитатель навоза, помета, экскрементов.

Копрофаг - организм, питающийся экскрементами.
Ксерофил - организм, приспособленный к жизни в сухих местообитаниях, в условиях дефицита влажности.

Ксилобионт - организм, обитающий в древесине.

Ксилофаг - организм, потребляющий живую или мертвую древесину.

Литобионт - организм, обитающий в толще литосферы, от почвы до подпочвы и ее глубинных слоев.
Мезофауна – (доли см – несколько см) - крупные беспозвоночные, хорошо различаемые невооруженным глазом, легко учитываемые в полевых условиях при ручной разборке проб почвы: кольчатые и плоские черви, многоножки, пауки, мокрицы, брюхоногие моллюски, насекомые на разных стадиях развития
Микрофауна - (доли мм – доли см) - более крупные немикроскопические организмы: клещи, нематоды, энхитреиды, пауки, коллемболы (ногохвостки), протуры, симфилы, мелкие жуки.
Минерализация - процесс разложения органических веществ до минеральных солей, углекислого газа и воды.
Нанофауна - (размеры от микрон до долей мм) – микроскопические объекты, которые могут наблюдаться только с помощью инструментальных методов: простейшие (корненожки, жгутиконосцы, инфузории), мелкие нематоды и коловратки, тихоходки.
Нитрификация - процесс образования окисленных соединений

азота из восстановленных, главным образом из аммиака, основной вид окислительного превращения азота в почве.
Опад—количество ежегодно отмирающего органического вещества на единицу площади (обычно в центнерах на гектар).
Организм-индикатор - 1) организм с узкими пределами экологической приспособленности (стенобионт), своим поведением, изменением физиологических реакций или самой возможностью существования указывающий на изменения в среде или на ее определенные характеристики; 2) организм, подавленное состояние, исчезновение или, наоборот, усиление размножения которого сигнализирует о загрязнении среды, а иногда свидетельствует о степени загрязнения и составе загрязнителей, их кумулятивном действии.
Педобионт - организм, обитающий в почве.
Перегринный – вид животных, легко следующий за человеком и способный обитать в почвах разного типа.
Петробионты – обитатели каменистых участков. 
Плеоморфизм - состояние, при котором индивидуум принимает ряд различных форм во время своего жизненного цикла.
Псаммофиты – растения, произрастающие на влажных и холодных почвах.

Псаммобионты – обитатели песков.

Сапрофаг — организм, питающийся органическими остатками.
Стратобионты - обитатели почвенной подстилки из растительного опада, верхнего рыхлого слоя почвы, скважин и трещин в почве, в гальке, в норах млекопитающих или в пещерах.
Эдафон - совокупность почвенных организмов, почвенный биоценоз.





















Рисунок 52. Совка-гамма (Autographa gamma): 


1 - бабочка, 


2 - яйцо (увеличено), 


3 - гусеница, 


4 – куколка (источник: http://dendrology.ru/forest/item/f00/s01/e0001079/index.shtm)l
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